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AVANT-PROPOS 
Cette thèse est constituée de cinq sections dont la première et la dernière section 
constituent l’introduction et la conclusion générale de la thèse. Le cœur de la thèse se 
compose des trois chapitres qui suivent et sont présentés sous forme d’articles 
scientifiques : 
Chapitre I: Marion A, Sirois P, Plourde S. Seasonal and spatial dynamics of the 
crustacean zooplankton community in a large boreal oligotrophic reservoir; 
Chapitre II: Marion A, Plourde S, Sirois P.	Mortality and recruitment in two copepod 
populations in a subarctic oligotrophic reservoir and environmental forcing; 
Chapitre III: Marion A, Nozais C, Sirois P, Plourde S. Intraguild predation within the 
zooplankton community of a large boreal reservoir. 
 
Le Chapitre I se concentre sur la dynamique de la structure saisonnière et spatiale 
de la communauté de crustacés zooplanctoniques du lac Saint-Jean. Il a mis en évidence 
les deux principales espèces de copépodes du lac (un calanoïde et un cyclopoïde) ainsi 
que l’importance de ces deux espèces et d’une espèce de cladocère dans les 
assemblages saisonniers et spatiaux. Ce chapitre sera soumis pour publication dans la 
revue Hydrobiologia. Après avoir déterminé les deux principales espèces de copépodes 
du lac, le Chapitre II s’est ensuite intéressé à la dynamique de population de ces deux 
espèces en effectuant une analyse démographique. La mortalité, la survie ainsi que le 
recrutement de ces deux espèces ont été analysés en utilisant une méthode employée 
en océanographie, mais encore non appliquée à ce jour en limnologie pour déterminer 
le taux de mortalité journalier, l’analyse transversale (en terminologie anglaise 
« vertical life table »). Le contrôle de la dynamique de ces deux populations diffère 
suivant les espèces et dépend de facteurs environnementaux abiotiques et biotiques 
(température, biomasse phytoplanctonique, prédation, compétition). Ce chapitre a été 
publié dans la revue Journal of Plankton Research. Ensuite, le Chapitre III a vérifié la 
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présence de prédation intraguilde dans l’écosystème pélagique du lac Saint-Jean, 
évoqué comme facteur contrôlant la dynamique des deux principales populations de 
copépodes dans le Chapitre II. À l’aide d’analyses isotopiques, ce chapitre a déterminé 
la présence de prédation intraguilde au sein du réseau trophique pélagique du lac Saint-
Jean ainsi que les différents protagonistes impliqués dont les deux principales espèces 
de copépodes du lac (prédateurs et proies intraguildes). Ce chapitre sera soumis pour 
publication dans la revue Journal of Plankton Research. 
 
La thèse a été subventionnée par une bourse de Recherche et Développement 
coopérative du Conseil de Recherche en Sciences naturelles et Génie du Canada et par 
la Corporation de LACtivité Pêche Lac-Saint-Jean. Elle contribue au projet de 
recherche sur la capacité de support pour l’éperlan arc-en-ciel dans le lac Saint-Jean 
dans le but d’accroître la production de ouananiche dans le lac. Les résultats obtenus à 
travers cette étude ont abouti à la publication référencée suivante :  
Sirois, P., Marion, A., Plourde, J., et al. (2011) Carrying capacity of Lake Saint-Jean 
for rainbow smelt. In: Enterline, C.; Wood, C.; Mills, K.; Chase, B. C.; Verreault, G.; 
Fisher, J. and Ayers, M. H. (eds) Proceedings of the Fourth North American workshop 
on rainbow smelt. Maine Department of Marine Resources, New Hampshire 
Department of Fish and Game and Massachusetts Division of Marine Fisheries, 
Portland, Maine., pp. 84. 
 
Les analyses de chlorophylle a ont été réalisées au laboratoire de Christian 
Nozais de l’Université du Québec à Rimouski (UQAR) au Département de biologie et 
centre d’études nordiques. Les échantillons isotopiques de 2008 ont été analysés au 
laboratoire de chimie marine et spectrométrie de masse (LCM-S) de l’Institut des 
Sciences de la Mer de Rimouski (ISMER) de l’Université du Québec à Rimouski 
(UQAR). Les échantillons de zooplancton de 2006 et 2007 ont été traités au Laboratoire 
des Sciences Aquatiques de l’Université du Québec à Chicoutimi (UQAC) par Isabelle 
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Poirier. J’ai pris part à la moitié de l’échantillonnage isotopique en 2008 ainsi qu’au tri 
à la main des organismes zooplanctoniques et leur identification. J’ai préparé tous les 
échantillons (zooplancton, larves de poisson et matière organique) en vue de leurs 
analyses isotopiques. La lyophilisation de ces échantillons a eu lieu à l’Université du 
Québec à Chicoutimi (UQAC) au laboratoire de recherche en chimie des produits 
naturels. J’ai également réalisé l’ensemble des analyses statistiques. Les conseils et la 
supervision de mon directeur et co-directeur de thèse, Pascal Sirois et Stéphane 
Plourde, tout au long de cette thèse ont permis l’élaboration de ce manuscrit. Christian 
Nozais a également collaboré à cette thèse en tant que coauteur dans le troisième article. 
L’utilisation de données extérieures à la thèse est mentionnée dans le chapitre concerné. 
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RÉSUMÉ ET MOTS-CLÉS 
La pêche commerciale et sportive sont importantes au Canada et ont 
d’importantes répercussions socio-économiques. Le lac Saint-Jean, lac naturel contrôlé 
par une retenue, est réputé pour sa pêche sportive à la ouananiche (saumon d’eau douce 
Salmo salar), également au doré jaune (Sander vitreus) et à la lotte (Lota lota). Le lac 
abrite la plus importante population de ouananiches en Amérique du Nord. Dès lors, il 
est devenu un attrait écotouristique important pour la région du Québec. Le 
zooplancton joue un rôle essentiel dans les écosystèmes aquatiques puisqu’il permet le 
transfert d’énergie de la production primaire vers les niveaux trophiques supérieurs. La 
productivité de la ouananiche, du doré jaune et de la lotte dépendent de celle de 
l’éperlan arc-en-ciel (Osmerus mordax), poisson fourrage du lac. Le lien entre ces 
espèces et l’éperlan est bien connu toutefois très peu d’études se sont intéressées à la 
relation entre l’éperlan arc-en-ciel et le zooplancton. Ces études ont montré que les 
larves d’éperlan pouvaient consommer de 60 à 70% par jour de leur masse corporelle 
au début de l’été et que leur diète était constituée de cladocères et de copépodes. Malgré 
l’importance du zooplancton pour ces larves, les connaissances sur le zooplancton du 
lac sont très limitées. Pour mieux comprendre le fonctionnement du système aquatique, 
il est fondamental de prendre en considération l’étude de la dynamique des populations 
zooplanctoniques du lac et de connaître les forces environnementales régissant le 
contrôle de ces populations. 
L’objectif de cette thèse était d’étudier la dynamique du zooplancton de ce 
réservoir oligotrophe du Bouclier boréal canadien. Cette étude visait à définir la 
dynamique du zooplancton du lac et également identifier les différents facteurs 
environnementaux interagissant sur cette dynamique.  
Pour étudier cette dynamique, un échantillonnage synoptique de zooplancton et 
de différentes variables environnementales a été réalisé de mai à octobre (période d’eau 
libre de glace) pendant deux années consécutives (2006 et 2007) afin d’étudier la 
dynamique de la structure saisonnière et spatiale de la communauté de crustacés 
zooplanctoniques ainsi que les processus ascendants et descendants contrôlant la 
dynamique de population des deux principales espèces de copépodes du lac. Un 
échantillonnage a été réalisé en 2008 à deux stations pendant cette période (mai à 
octobre) pour mettre en évidence les relations trophiques à l’intérieur de l’écosystème 
pélagique du lac à l’aide des isotopes stables de carbone et d’azote.  
Les résultats ont tout d’abord montré que la communauté de crustacés 
zooplanctoniques du lac était dominée par deux copépodes Leptodiaptomus ashlandi 
(calanoïde) et Diacyclops bicuspidatus thomasi (cyclopoïde). Cette communauté a 
révélé un changement saisonnier qui différait entre les deux années due principalement 
aux différents patrons d’abondance de L. ashlandi. Cette variabilité interannuelle peut 
être vraisemblablement expliquée par la prédation des vertébrés (jeunes de l’année 
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d’éperlan arc-en-ciel Osmerus mordax) et la variabilité interannuelle dans la période 
de floraison printanière phytoplanctonique.	 La communauté de crustacés 
zooplanctoniques variait également spatialement avec une abondance d’organismes 
zooplanctoniques plus importante dans les zones stratifiées comparé aux zones non 
stratifiées,	 une conséquence probable d’une prédation des vertébrés de jeunes de 
l’année d’éperlan arc-en-ciel plus élevée dans les zones pélagiques peu profondes du 
lac.	
L’étude démographique de ces deux principales populations de copépodes par 
analyse transversale a ensuite montré que, pendant la période de croissance de chaque 
espèce, D. bicuspidatus thomasi avait des taux de mortalité journaliers plus élevés 
pendant la métamorphose (N6–C1) alors que L. ashlandi avait des taux de mortalité 
journaliers plus élevés pendant les stades naupliens. Le recrutement journalier différait 
également pour les deux espèces avec une plus grande perte de la population chez les 
jeunes stades du calanoïde. Les résultats ont suggéré que le recrutement du cyclopoïde 
était contrôlé par la reproduction (processus ascendant) alors que celui du calanoïde 
était gouverné par la reproduction et la mortalité (processus ascendant et descendant) 
bien qu’également influencé par la dynamique saisonnière de la biomasse 
phytoplanctonique. Pendant la période de croissance, le cannibalisme influençait la 
mortalité des jeunes stades du cyclopoïde alors que la température, la biomasse 
phytoplanctonique, la compétition et le cannibalisme influençaient différemment la 
mortalité des jeunes stades du calanoïde suivant les deux années.  
Les signatures isotopiques des organismes zooplanctoniques et des larves 
d’éperlan ont enfin montré que, de mai à juillet, la plupart des composants du réseau 
trophique pélagique du lac Saint-Jean dépendait de la matière organique particulaire 
autochtone bien que certains organismes dépendaient de sources allochtones. Entre 
août et octobre, le réseau trophique pélagique dépend seulement de sources 
autochtones. Ce réseau trophique pélagique est caractérisé par une omnivorie 
prépondérante impliquant des liens trophiques complexes. Les résultats provenant d’un 
modèle de mélange basé sur l’analyse d’isotopes stables ont suggéré la présence de 
prédation intraguilde et de cannibalisme au sein de la communauté zooplanctonique. 
Ces résultats supportent ainsi les différents facteurs impliqués dans la mortalité des 
jeunes stades des deux principales espèces de la communauté de crustacés 
zooplanctoniques du lac.  
L’étude souligne ainsi l’importance de prendre en considération les interactions 
entre les processus ascendants et descendants gouvernant la dynamique des populations 
de copépodes et offre un aperçu de la complexité des liens trophiques à l’intérieur de 
l’écosystème pélagique du lac Saint-Jean.  
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Mots-clés : cannibalisme, dynamique des populations zooplanctoniques, isotopes 
stables, lac Saint-Jean, mortalité stade-spécifique, omnivorie, prédation intraguilde, 
recrutement, réseau trophique, structure des communautés zooplanctoniques 
	 
ABSTRACT AND KEYWORDS 
The commercial and recreational fisheries are important activities in Canada and 
have a major socio-economic impact. Lake Saint-Jean is known for its recreational 
fishing of landlocked Atlantic salmon (Salmo salar), also walleye (Sander vitreus) and 
burbot (Lota lota). The lake has the largest population of landlocked Atlantic salmon 
in North America, which is a great asset attracting ecotourists in the Québec region. 
Zooplankton plays an essential role in the aquatic ecosystems since it is an important 
link in the energy transfer from primary producers to the higher trophic levels. The 
production of landlocked Atlantic salmon, walleye and burbot are related to abundance 
of the rainbow smelt (Osmerus mordax), the key forage fish of the lake. The links 
between these species and the rainbow smelt are well known, though very few studies 
have been carried out on the relationships between the rainbow smelt and the 
zooplankton. These studies have shown that larval rainbow smelts can consume 60 to 
70% of its body weight per day in early summer and that cladoceran and copepods 
were their main preys. Despite the importance of zooplankton for larval rainbow 
smelts, knowledge is rather limited regarding the zooplankton of Lake Saint-Jean. To 
better understand the aquatic ecosystem functioning, it is fundamental to take into 
consideration the study of zooplankton population dynamics of the lake and to know 
the environmental forces governing control of these populations. 
The aim of this thesis was to investigate the zooplankton dynamics of this 
oligotrophic reservoir from the boreal Canadian Shield. This study aimed to define the 
zooplankton dynamics of the lake and also to identify the different environmental 
factors interacting and driving with this dynamics. 
To study this dynamics, a synoptic sampling of zooplankton and environmental 
variables was carried out after the ice break-up from May to October over two years 
(2006 and 2007) to investigate the dynamics of the seasonal and spatial zooplankton 
structure as well as the different bottom-up and top-down processes controlling the 
population dynamics of the main two copepod species of the lake. Another sampling 
was performed at two stations in 2008 during the same period (May–October) to 
highlight the trophic relationships within the pelagic ecosystem of the lake using 
carbon and nitrogen stable isotopes.  
Firstly, results showed that the crustacean zooplankton community was 
dominated by two copepods Leptodiaptomus ashlandi (calanoid) and Diacyclops 
bicuspidatus thomasi (cyclopoid). This community	 showed a seasonal shift that 
differed between the two years mainly due to the different patterns in L. ashlandi 
abundance. This interannual variation can likely be explained by vertebrate predation 
(YOY rainbow smelt, Osmerus mordax) and the interannual variability in the timing 
of the phytoplankton spring bloom. This variation reflects the seasonal crustacean 
zooplankton assemblages. The crustacean zooplankton community was also spatially 
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variable with a higher abundance of zooplankton in stratified zones compared to 
unstratified zones, a probable consequence of higher vertebrate predation of YOY 
rainbow smelts in the shallow pelagic areas. 
Secondly, the demographic study of these two copepod populations using the 
vertical life table approach showed that during the growing season, D. bicuspidatus 
thomasi had its highest daily mortality rate during metamorphosis (N6–C1) while L. 
ashlandi had its highest daily mortality rates during the naupliar stages. The daily 
recruitment was also different between the two species with a greater population loss 
in the calanoid early stages. Results suggested that recruitment of the cyclopoid was 
controlled by reproduction (bottom-up control) while recruitment of the calanoid was 
governed differently by reproduction and mortality/survival (bottom-up and top-down 
control) although influenced by seasonal dynamics of phytoplankton biomass. During 
the growing season, cannibalism influenced the mortality in early stages of the 
cyclopoid species while temperature, phytoplankton biomass, competition and 
cannibalism differently influenced the mortality of early stages of the calanoid species 
from year to year. 
Finally, the isotopic signatures of zooplankton and rainbow smelt larvae showed 
that, from May to July, most components of the pelagic food web relied on 
autochthonous particulate organic matter (POM), although some components relied on 
allochthonous sources. Between August and October, the pelagic food web relied only 
on autochthonous sources. This pelagic food web was characterized by a prevalent 
omnivory implying complex trophic links between organisms. Results from a mixed 
stable isotope analysis model suggested the occurrence of intraguild predation and 
cannibalism within the zooplankton community. These results sustained the different 
factors involved in the mortality of early stages of the two main species of the 
crustacean zooplankton community of the lake.  
The study emphasizes the importance to take into account the interplays between 
bottom-up and top-down controls governing the dynamics of copepod populations and 
provides a glimpse into the complexity of the trophic links within the pelagic food web 
of Lake Saint-Jean. 
 
Keywords: cannibalism, food web, intraguild predation, Lake Saint-Jean, mortality, 
omnivory, recruitment, stable isotopes, zooplankton community structure, zooplankton 
population dynamics 
 
	 
INTRODUCTION 
	
DYNAMIQUE DU ZOOPLANCTON 
Dans les écosystèmes aquatiques pélagiques, le zooplancton joue un rôle 
primordial, car il est le lien qui permet le transfert d’énergie de la production primaire 
vers le niveau trophique supérieur soit vers l’ichthyofaune (Fig. 1). Par conséquent, ces 
organismes zooplanctoniques constituent une communauté biologique de grand intérêt 
dans l’étude des écosystèmes aquatiques. La dynamique des populations 
zooplanctoniques devient alors un élément clé dans l’étude de ces écosystèmes.  
 
 
Fig. 1. Réseau trophique d’un écosystème aquatique (d’après CARRTEL). 
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La dynamique des communautés zooplanctoniques est gouvernée par des 
processus dits ascendants (« bottom-up ») et descendants (« top-down ») (Beisner et 
al., 2003; Blumenshine and Hambright, 2003; Carpenter et al., 2016; Carpenter et al., 
1985; Kvile et al., 2016; Lynam et al., 2017; McQueen et al., 1989; Nicolle et al., 2011; 
Rejas et al., 2005). Selon la théorie du « bottom-up : top-down control », la dynamique 
de ces communautés est ainsi influencée par leurs prédateurs (processus descendants) 
qui vont entrainer leur mort et par la disponibilité de leur ressource alimentaire 
(processus ascendants) qui va permettre leur croissance et leur développement 
(McQueen et al., 1989; McQueen et al., 1986; Winder and Jassby, 2011). Ces 
processus s’avèrent être majeurs dans le contrôle de la disponibilité des organismes 
zooplanctoniques pour les niveaux trophiques supérieurs (Twombly et al., 2007). La 
disponibilité de ces organismes dans le milieu est déterminée par leur production et 
leur mortalité influencées par les facteurs environnementaux. La production d’œufs du 
zooplancton est affectée par des facteurs abiotiques comme la température et biotiques 
comme la disponibilité de nourriture alors que la mortalité est due à la prédation par 
des vertébrés ou invertébrés (Hart, 1996; Hopp et al., 1997; Peterson, 2001; Shuter and 
Ing, 1997; Stockwell and Johannsson, 1997). Parmi les organismes zooplanctoniques, 
les copépodes possèdent un développement ontogénique marqué par une 
métamorphose majeure (passage du stade N6 à C1) (Fig. 2) qui offre une vulnérabilité 
étendue à divers prédateurs et qui conduit également à des changements dans le régime 
alimentaire (Santer and Lampert, 1995). De tels changements entraînent alors la 
présence d’interactions complexes à l’intérieur du réseau trophique avec la présence 
d’organismes herbivores, omnivores et carnivores. 
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Fig. 2. Cycle de développement d’un copépode présentant les six stades naupliens et 
les six stades copépodites. 
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TEMPÉRATURE 
La température est indéniablement un critère non négligeable dans la 
compréhension de la dynamique du zooplancton. La succession zooplanctonique est 
conduite à la fois par la compétition et la prédation, mais également par la température 
(Adrian and Schneider-Olt, 1999). En effet, elle affecte directement la croissance des 
individus, leur développement post-embryonnaire et leur reproduction (Hunt and 
Robertson, 1977; Jiménez-Melero et al., 2012; Lair, 1995; Verbitsky et al., 2017). Les 
temps de développement des œufs et des différents stades d’organismes 
zooplanctoniques tels que les cladocères ou les copépodes sont dépendants de la 
température (Bottrell, 1975; Cook et al., 2007; Hart and Bychek, 2011; Herzig, 1983; 
Peterson, 2001). Les copépodes étant des organismes poïkilothermes comme les 
cladocères, ont des temps de développement qui diminuent lorsque la température 
augmente (Caramujo and Boavida, 1999; Hart, 1994; Jamieson and Burns, 1988; 
Kamps, 1978; Munro, 1974; Vidal, 1980a; Vidal, 1980b). Par conséquent, le temps de 
développement du stade œuf au stade adulte chez les copépodes des zones tempérées 
est généralement de l’ordre de quelques semaines alors que celui des copépodes des 
zones polaires peut être de plusieurs mois (Comita, 1956; Irvine and Waya, 1999). 
La température modifie également la capacité de reproduction des populations 
d’organismes zooplanctoniques. Chez les copépodes, les changements périodiques 
dans les oviductes de femelles caractérisent un cycle reproducteur dans lequel les 
femelles oscillent entre des conditions gravides et non gravides. Ce cycle reproducteur 
est fortement dépendant de la température (Caramujo and Boavida, 1999; Watras, 
1983). Une élévation de la température améliore le taux de production d’œufs dû à une 
diminution des périodes de production de la ponte, bien que la taille de la ponte soit 
négativement corrélée avec la température (Jersabek and Schabetsberger, 1995). De 
plus, la taille de la ponte chez les organismes zooplanctoniques tels que les copépodes 
et cladocères semble être corrélée à la taille des femelles qui dépend également de la 
température (Abdullahi, 1990; Hart and Bychek, 2011). Une augmentation de la 
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mortalité des œufs a également été constatée quand les températures deviennent 
défavorables pour les copépodes (Jersabek and Schabetsberger, 1995). 
Les communautés zooplanctoniques d’eau douce peuvent répondre également 
à des variations de température de l’eau, dues par exemple à un réchauffement hâtif ou 
au réchauffement climatique, par des changements dans leur phénologie (Adrian et al., 
2006; Andrews, 1953; Gerten and Adrian, 2002; Leonard and Ponder, 1949; Seebens 
et al., 2007). Une élévation de la température de l’eau peut ainsi avoir des effets 
indirects sur les copépodes. Elle peut changer la structure des communautés 
phytoplanctoniques, faire apparaître un bloom phytoplanctonique printanier précoce 
dans la saison, et par conséquent modifier la qualité et la quantité de nourriture 
disponible pour les communautés zooplanctoniques (Seebens et al., 2013; Wagner and 
Adrian, 2011). Indirectement, ce changement de température va donc affecter la 
compétition au sein des communautés zooplanctoniques et également la pression de 
prédation des vertébrés planctivores qui devrait être plus précoce dans la saison et 
modifier la structure de taille des assemblages zooplanctoniques dans l’écosystème 
(Moore et al., 1996). 
 
PHYTOPLANCTON 
Selon la théorie du « bottom-up control », la production primaire d’un 
écosystème aquatique contrôle fondamentalement le niveau trophique qui lui est 
supérieur (Power, 1992). Elle façonne alors la dynamique des populations des niveaux 
trophiques supérieurs (Diekmann et al., 2009). En tant que consommateurs primaires, 
les groupes zooplanctoniques tels les copépodes et cladocères apparaissent ainsi être 
contrôlées par le phytoplancton dépendant de la concentration de phosphate total dans 
le milieu (Dillon and Rigler, 1974; Filstrup et al., 2014; Kamarainen et al., 2008; 
McQueen et al., 1986; Pace, 1984; Sommer, 2008). La biomasse phytoplanctonique est 
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une ressource alimentaire essentielle pour les populations zooplanctoniques en assurant 
leur croissance et leur développement. Tout comme la température, la disponibilité de 
la biomasse phytoplanctonique sur ces communautés va entraîner des réponses 
démographiques variées suivant les espèces en influençant à la fois les temps de 
développement post-embryonnaire mais également la production d’œufs (Cook et al., 
2007; Lampert, 1978; Pan et al., 2017). 
La croissance des différents stades de développement des organismes 
zooplanctoniques et plus particulièrement celle des copépodes d’eau douce ainsi que 
leur production d’œufs dépendent de la concentration phytoplanctonique du milieu, à 
l’exception des temps de développement des nauplii N1 à N3 qui dépendent plus de 
leurs réserves lipidiques (Epp and Lewis, 1980; Hart, 1990; Hart et al., 1995; Jiménez-
Melero et al., 2012). Le temps de développement jusqu’au stade adulte varie suivant 
l’espèce, la température, la quantité et la qualité de nourriture disponible (Jamieson and 
Burns, 1988; Jiménez-Melero et al., 2007; Twombly and Burns, 1996b). Les temps de 
développement diminuent quand la biomasse de phytoplancton augmente (Hart, 1996; 
Santer, 1994). Inversement aux temps de développement, face à un enrichissement 
phytoplanctonique, la fécondité, la survie de tous les stades post-embryonnaires et la 
taille des adultes augmentent jusqu’à atteindre un seuil (Hart, 1996; Santer, 1994; 
Tordesillas et al., 2017; Vidal, 1980a). En plus de la quantité algale, la qualité de la 
ressource algale est également un facteur notable puisqu’elle affecte plus fortement la 
survie et les taux de développement des derniers stades naupliens et copépodites 
(Twombly and Burns, 1996a; Twombly et al., 1998; Von Elert and Stampfl, 2000). Le 
taux de production d’œufs et la taille de la ponte sont également clairement gouvernés 
par les conditions nutritionnelles du milieu (Hart, 1996; Jersabek and Schabetsberger, 
1995; Pan et al., 2017). Cependant, les taux de production d’œufs peuvent être élevés 
même si la biomasse phytoplanctonique est faible. En effet, certaines espèces de 
copépodes sont capables de consommer des sources de nourriture alternatives telles 
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que le microzooplancton ou alors d’utiliser leurs réserves lipidiques pour résister à cette 
carence algale (Renz et al., 2008).  
Quand la ressource alimentaire devient rare, la croissance rapide des 
organismes zooplanctoniques tels que les copépodes semble compromettre leur 
capacité de survie et de reproduction et les espèces zooplanctoniques se succèdent alors 
dans l’écosystème (DeMott, 1989). La succession saisonnière de populations 
zooplanctoniques semble être la réponse à l’effet d’une différence de température 
associé à un déclin de la nourriture plutôt qu’à l’effet de la température seul (Hart, 
1996). La dynamique des populations de copépodes cyclopoïdes est particulièrement 
influencée par cette limitation de la ressource alimentaire (Santer and Hansen, 2006). 
Pour contrer l’étranglement phytoplanctonique présent au cours de l’été dans les 
écosystèmes aquatiques, ces communautés se sont adaptées à ces conditions 
défavorables en effectuant une diapause estivale au cours de laquelle le cyclopoïde 
interrompt son développement ontogénique généralement au stade copépodite C4 (Fig. 
2), s’enfonce dans le sédiment et entre en diapause (George, 1973; Santer and Lampert, 
1995). Le cyclopoïde retourne dans la colonne d’eau à l’automne pour compléter son 
développement et se reproduire à l’automne ou au printemps. La diapause des 
copépodes varie suivant les espèces et suivant les populations d’une même espèce 
(Kiefer, 1978; Santer, 1998). Cette stratégie de diapause estivale des cyclopoïdes est 
due à une forte dépendance des nauplii herbivores à une haute disponibilité de 
nourriture, laquelle est seulement garantie lors du bloom phytoplanctonique printanier 
(Hopp and Maier, 2005). La dormance jusqu’au début de la floraison 
phytoplanctonique va alors permettre un développement prospère des nauplii (Frisch, 
2002; Hansen and Hairston, 1998; Seebens et al., 2009). En plus de cette diapause 
estivale, certaines espèces de copépodes peuvent également effectuer une diapause 
hivernale pour échapper aux conditions environnementales défavorables au 
développement de leur population (Alekseev, 2007; Waervagen and Nilssen, 2010). 
 	
8 
MICROZOOPLANCTON 
Le phytoplancton est une composante majeure dans la dynamique des 
populations d’organismes zooplanctoniques tels que les copépodes et les cladocères. 
Cependant, le microzooplancton tel que les protozoaires est également une ressource 
alimentaire considérable pour la survie de ces communautés et donc pour leur 
dynamique. En effet, la consommation du microzooplancton et plus spécifiquement 
celle de ciliés peut être plus élevée que la consommation de la biomasse 
phytoplanctonique chez les copépodes (Adrian and Schneider-Olt, 1999; Bundy et al., 
2005; Carrick et al., 1991; Stoecker and Capuzzo, 1990). Quand la croissance 
microzooplanctonique est élevée et que la biomasse phytoplanctonique est limitée par 
la lumière, la température ou les nutriments, la capacité des copépodes à pouvoir 
utiliser à la fois le phytoplancton et le microzooplancton devient alors un atout pour 
ces organismes (Bundy et al., 2005)). Dans des conditions de ressource 
phytoplanctonique limitantes, les protozoaires comme les ciliés peuvent alors 
contribuer à répondre à la demande énergétique des copépodes (Adrian and Schneider-
Olt, 1999; Beaver and Crisman, 1989). Cette contribution des protozoaires dans 
l’alimentation des copépodes est toutefois variable suivant l’espèce et l’état trophique 
du lac (Burns and Gilbert, 1993; Burns and Schallenberg, 1996; Burns and 
Schallenberg, 1998; Wiackowski et al., 1994). Cette ressource aurait une meilleure 
qualité biochimique que le phytoplancton et serait un supplément lipidique pour les 
copépodes afin de supporter leur reproduction (Bundy et al., 2005; Klein Breteler et 
al., 1999; Ptacnik et al., 2004; Vanderploeg et al., 1992). 
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PRÉDATION EXTRAGUILDE OU CLASSIQUE 
En plus d’être contrôlée par la température, la biomasse phytoplanctonique, la 
dynamique des populations des organismes zooplanctoniques tels que les copépodes se 
trouve également perturbée par les organismes de niveau trophique supérieur dont les 
vertébrés et les invertébrés planctivores. Ces organismes zooplanctoniques 
interagissent aussi entre eux à travers des processus de prédation (extraguilde et 
intraguilde) et de compétition qui peuvent engendrer des changements de leur 
dynamique au cours du temps. 
La prédation est une force puissante dans l’écologie et l’évolution des 
communautés animales, affectant leur dynamique (Hairston et al., 1960; Paine, 1966). 
Les prédateurs peuvent causer soit une augmentation ou une diminution de la richesse 
spécifique des proies (Addicott, 1974; Paine, 1966). Dans les écosystèmes aquatiques, 
la présence ou l’absence de prédateurs (poissons planctivores et invertébrés) peut 
conduire à des changements majeurs dans la dynamique des communautés 
d’organismes zooplanctoniques et devenir un facteur clé dans la régulation de leur 
abondance et de leur structure (Barbiero et al., 2014; Barbiero and Tuchman, 2004; 
Black II and Hairston Jr, 1988; Elser et al., 1987; Hanazato and Yasuno, 1989; 
Johannsson and O’Gorman, 1991; Kajak and Rybak, 1979; Kerfoot et al., 2016; Neill, 
1981; Rudstam et al., 2014; Vanni, 1988; Wissel et al., 2003). La prédation sélective 
par taille des poissons planctivores sur les populations d’organismes zooplanctoniques 
peut en effet contribuer à un changement drastique de la composition zooplanctonique 
des lacs en excluant les espèces de grande taille au profit d’espèces de petite taille 
(Brooks and Dodson, 1965). Par exemple, la prédation sélective par taille de Alosa 
pseudoharengus, poisson de la famille des clupéidés, joue un rôle important sur la 
composition zooplanctonique du milieu et plus particulièrement sur les populations de 
copépodes. La prédation sélective du vertébré élimine les organismes zooplanctoniques 
de grande taille tels que les copépodes calanoïdes Diaptomus spp., Epischura spp., et 
le cladocère Daphnia spp. permettant ainsi aux organismes de petite taille tels que les 
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copépodes cyclopoïdes comme Diacyclops bicuspidatus thomasi d’achever sa 
dominance sur la communauté (Brooks and Dodson, 1965; Dodson, 1974; Elser and 
Carpenter, 1988). Contrairement à la prédation sélective des vertébrés, celle des 
invertébrés peut entraîner l’exclusion d’espèces de petite taille au profit d’espèces de 
plus grande taille (Pichlová and Brandl, 2003; Pinel-Alloul, 1995; Riessen et al., 1988; 
Wong and Sprules, 1985; Yan and Pawson, 1997). Toutefois, des exceptions à ce 
paradigme peuvent exister où des espèces de petite taille dominent les lacs sans 
poissons. Ces exceptions semblent être expliquées par des interactions entre facteurs 
biotiques et abiotiques (Anas et al., 2015; Drouin et al., 2009). 
La prédation de poissons planctivores peut également avoir des effets indirects 
sur la dynamique de population telle que celle des copépodes. En modifiant la 
composition zooplanctonique du milieu, la prédation peut modifier le cycle de 
reproduction de ces organismes comme par exemple les cyclopoïdes, en passant d’une 
reproduction synchrone en présence de prédateurs à une reproduction asynchrone et 
continue en absence de prédateur (Maier, 1998; Papiǹska, 1988). De plus, quand la 
pression de prédation des vertébrés sur les copépodes est élevée, la mortalité sexe-
spécifique des femelles peut augmenter par rapport à celle des mâles, changeant alors 
le sexe ratio de la population. Les femelles portant leurs œufs sont plus visibles par les 
prédateurs que les mâles (Hairston et al., 1983; Svensson, 1995). 
Les jeunes stades d’organismes zooplanctoniques tels que les copépodes font 
souvent face à des taux de mortalité élevés (Eiane et al., 2002; Ohman et al., 2002; 
Plourde et al., 2009b). Or la survie de ces stades joue un rôle majeur dans le devenir 
de ces populations et donc dans leur dynamique. Chez les copépodes, cette survie peut 
être menacée par la présence de cannibalisme (prédation intraspécifique) chez les 
femelles. Cependant, cette pression de prédation peut être relâchée par la présence de 
prédateurs vertébrés qui se nourrissent de ces femelles (Gliwicz and Rowan, 1984; van 
den Bosch and Santer, 1993). La présence de prédateurs invertébrés, comme la larve 
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de Chaoborus sp., peut également entraîner une accélération du déclin des jeunes stades 
de copépodes tels que les nauplii (Neill and Peacock, 1980; Peacock, 1982). 
 
PRÉDATION INTRAGUILDE 
Dans les écosystèmes pélagiques, la pression de prédation de vertébrés sur les 
communautés zooplanctoniques s’avère parfois être inférieure à la prédation exercée 
par les organismes zooplanctoniques eux-mêmes sur leurs communautés (Blumenshine 
and Hambright, 2003; Makler-Pick et al., 2017). La pression de prédation exercée par 
les organismes zooplanctoniques sur les communautés zooplanctoniques peut être 10 
à 20 fois supérieure à celle exercée par la prédation de vertébrés (Makler-Pick et al., 
2017). La prédation exercée par un organisme sur un autre organisme utilisant la même 
ressource alimentaire que lui, est appelée prédation intraguilde (Fig. 3) (Polis et al., 
1989). Cette forme d’interaction trophique, qui implique à la fois la prédation classique 
et la compétition, permet au prédateur intraguilde d’optimiser l’acquisition de 
nourriture en éliminant son compétiteur potentiel (Holt and Polis, 1997). 
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Fig. 3. Schéma de la configuration de prédation intraguilde avec cannibalisme 
impliquant une population de copépodes cyclopoïdes (Mesocyclops edax), une 
population de cladocères (Daphnia pulex) et leur ressource commune (ressource 
algale). Les flèches représentent la relation d’alimentation proie vers consommateur-
prédateur (modifié de Toscano et al. 2016). 		
Elle est prépondérante dans les systèmes où les populations sont structurées par stade 
et fréquente lorsque le développement saisonnier des espèces est asynchrone menant 
ainsi à la présence simultanée d’adultes et de jeunes stades. Les espèces dont les stades 
de développement sont les plus avancés se nourrissent alors des jeunes stades comme 
chez les copépodes tels que les cyclopoïdes et les calanoïdes (Polis et al., 1989; Sprules 
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and Bowerman, 1988). Le copépode prédateur impliqué dans cette prédation est alors 
omnivore (Arim and Marquet, 2004; Sprules and Bowerman, 1988). L’omnivorie est 
particulièrement présente dans les populations de copépodes cyclopoïdes et dans 
certaines populations de copépodes calanoïdes tels que Epischura sp., qui se 
nourrissent à la fois de nauplii de sa propre espèce, mais également de nauplii de 
calanoïdes et de phytoplancton (Adrian, 1987; Makino and Ban, 2000; McQueen, 
1969; Schulze and Folt, 1989; Tóth and Zánkai, 1985; Tóth et al., 1987). Le 
cannibalisme présent dans les populations de copépodes est d’ailleurs considéré 
comme un cas extrême de prédation intraguilde intraspécifique (Basedow and Tande, 
2006; Fox, 1975). La prédation intraguilde peut alors être engagée entre des 
populations de copépodes calanoïdes, cyclopoïdes et également entre ces communautés 
et celles des cladocères (Fig. 3) (Dufour et al., 2016; Soto and Hurlbert, 1991a; Soto 
and Hurlbert, 1991b; Toscano et al., 2016). Elle assure une meilleure disponibilité de 
la ressource alimentaire garantissant une meilleure survie des populations de 
copépodes et d’autres espèces opportunistes (Dufour et al., 2016; Toscano et al., 2016). 
L’impact de la prédation intraguilde est telle qu’elle peut devenir un facteur de 
mortalité prédominant (Szeinfeld, 1991). Elle peut alors contrôler la dynamique de la 
population de proies intraguildes et même provoquer l’extinction de cette population 
(Polis et al., 1989). Dans le cas où le prédateur intraguilde viendrait à disparaître, la 
population de proies intraguildes pourrait augmenter de façon considérable (Polis and 
McCormick, 1987; Toscano et al., 2016).  
Dans les systèmes où la prédation intraguilde est impliquée avec du 
cannibalisme (Fig. 3), les prédateurs adultes gagnent une ressource alimentaire 
supplémentaire. Toutefois, les jeunes stades font face à une source de mortalité 
supplémentaire. La dynamique du système impliquant cette prédation intraguilde 
intraspécifique est complexe. Les effets sur la dynamique des communautés sont 
grandement dépendant de l’équilibre entre prédation et compétition (Hin et al., 2011; 
Morin, 1999). La dynamique de la population du prédateur dépend alors de la capacité 
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de compétition du compétiteur (proie) et du prédateur ainsi que du ratio prédateur-
proie. Si le prédateur est compétitivement dominant pour la ressource, le cannibalisme 
permet la coexistence avec les compétiteurs en contrôlant leur densité. Le cannibalisme 
en libérant les adultes d’une limitation en ressource alimentaire améliore le taux de 
reproduction des prédateurs relativement à la maturation de ses juvéniles en 
augmentant leur mortalité. En revanche, si la proie est compétitivement dominante, le 
cannibalisme entraîne alors une exclusion compétitive du prédateur due à une forte 
compétition avec les jeunes stades du prédateur qui empêche leur maturation et leur 
survie quand la ressource alimentaire est faible (Hin et al., 2011; Toscano et al., 2017; 
Toscano et al., 2016). 
La prédation intraguilde est un facteur important dans la compréhension de la 
dynamique des populations de copépodes car elle influence leur dynamique en 
affectant leur abondance et leur développement (Armsby and Tisch, 2006; Basedow 
and Tande, 2006; Irigoien and Harris, 2006; Makler-Pick et al., 2017; Mylius et al., 
2001; Ritchie and Johnson, 2009). Par conséquent, la prédation intraguilde doit 
impérativement être prise en compte dans l’étude des interactions trophiques des 
systèmes aquatiques qui sont sujets aux fluctuations saisonnières et annuelles des 
facteurs environnementaux responsables de leurs dynamiques (Estlander et al., 2017). 
 
COMPÉTITION 
La prédation extraguilde et la prédation intraguilde ne peuvent expliquer à elles 
seules des changements dans la dynamique de population d’organismes 
zooplanctoniques. La compétition interspécifique et intraspécifique pour une ressource 
commune comme le phytoplancton dans les écosystèmes aquatiques peuvent 
également contribuer à des changements dans la structure des communautés de ces 
populations zooplanctoniques (DeMott, 1989; Lynch, 1979). La compétition est définie 
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comme l’utilisation d’une ressource par un individu qui en diminue la disponibilité 
pour les autres individus soit de son espèce, compétition intraspécifique, soit d’une 
autre espèce, compétition interspécifique. La compétition est sous-jacente à l’effet de 
densité-dépendance (Declerck et al., 2003). Chez les copépodes, la compétition entre 
calanoïdes et cyclopoïdes semble être un facteur clé dans la dynamique de ces 
populations et cette interaction peut même dépasser les effets de la prédation 
intraguilde des cyclopoïdes sur les calanoïdes (Soto and Hurlbert, 1991a; Soto and 
Hurlbert, 1991b). De plus, dans des conditions de nourriture limitantes, les jeunes 
stades de copépodes peuvent alors entrer en compétition avec les cladocères, 
organismes filtreurs plus efficaces que les copépodes (Adrian, 1997; Santer and van 
den Bosch, 1994; Vanni, 1986). En l’absence de copépodes adultes prédateurs, la 
pression de la compétition interspécifique des cladocères avec les nauplii peut 
empêcher leur survie, conduire à leur extinction et par conséquent exclure les 
prédateurs du système à travers la compétition (Toscano et al., 2016). La réponse 
adaptative à l’impact de cette compétition interspécifique pour certaines espèces de 
copépodes va être d’éviter cette période défavorable en entrant en diapause comme 
chez les cyclopoïdes (Hansen and Hairston, 1998; Hopp and Maier, 2005; Santer and 
Lampert, 1995). D’après l’hypothèse taille-efficacité, les impacts de la compétition 
inter et intraspécifique vont apparaître dans la survie des différents stades de copépodes 
(Brooks and Dodson, 1965; Dodson, 1974). Si la prédation sélective par des vertébrés 
est absente, les organismes zooplanctoniques plus larges associés à de plus petits 
organismes décourageraient la coprésence d’individus de petite taille par la 
compétition pour la ressource. Comme la prédation extraguilde et intraguilde, la 
compétition joue un rôle indéniable dans la régulation du recrutement des espèces 
zooplanctoniques et par conséquent dans la dynamique de ces populations.  
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ÉTUDE DE LA DYNAMIQUE DE POPULATION : TABLES DE VIE 
Pour avoir une meilleure compréhension des processus structurant les 
écosystèmes aquatiques et régissant la dynamique des populations zooplanctoniques, 
il est alors essentiel de prendre en considération la combinaison de la production d’œufs 
ainsi que la mortalité de la population étudiée (Aksnes et al., 1997; Eiane et al., 2002; 
Gabriel et al., 1987; Mason and Abdul-Hussein, 1991; Ohman, 1988; Ohman et al., 
2002; Peterson and Kimmerer, 1994; Zamora-Terol et al., 2014). Pour explorer et 
estimer la mortalité de populations des communautés zooplanctoniques, deux 
principales approches démographiques peuvent être appliquées, l’approche des tables 
de vie en analyse transversale (ou méthode verticale) et en analyse longitudinale 
(méthode horizontale). L’approche en analyse transversale est souvent utilisée dans les 
études de dynamique de populations de copépodes en océanographie pour acquérir des 
informations détaillées sur les taux de mortalité stade-spécifiques (Aksnes and Ohman, 
1996; Dvoretsky, 2012; Dzierzbicka-Głowacka et al., 2015; Melle et al., 2014; Ohman, 
2012; Pepin, 2013). Jusqu’à ce jour, cette approche n’a jamais été appliquée en 
limnologie. Cette approche est novatrice et est exploitée pour définir les patrons de taux 
de mortalité stade-spécifique et également pour décrire leurs variations saisonnières, 
spatiales, pour explorer l’impact de différentes forces environnementales sur la 
mortalité des copépodes (Eiane et al., 2002; Elliott and Tang, 2011; Hirst and Kiørboe, 
2002; Ohman et al., 2008; Ohman et al., 2004; Ohman and Hsieh, 2008; Ohman et al., 
2002; Plourde et al., 2009a; Plourde et al., 2009b; Renz et al., 2012; Skarðhamar et al., 
2011). Les estimations de mortalités stade-spécifiques sont des composantes 
essentielles dans la dynamique de populations zooplanctoniques, car elles permettent 
d’estimer les taux de survie et de recrutement des différents stades. En reliant ces 
différents paramètres aux conditions environnementales abiotiques et biotiques, cette 
approche d’étude permet ainsi de souligner les processus descendants et ascendants qui 
gouvernent la dynamique des communautés d’organismes zooplanctoniques telles que 
les copépodes (Hirst et al., 2007; Plourde et al., 2009b).  
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Parmi les deux approches démographiques d’estimation de taux de mortalité les 
plus couramment utilisés, l’analyse transversale (ou méthode verticale) 
comparativement à l’analyse longitudinale (ou méthode horizontale), est une méthode 
robuste dont la force provient de l’utilisation de ratio d’abondances de stades de 
développement successifs à un temps donné, comparable à une photographie 
instantanée. L’analyse transversale va ainsi s’intéresser à la structure par stade d’une 
population à un instant donné et ne requiert pas le suivi temporel d’individus d’une 
même cohorte. Contrairement à l‘analyse transversale, l’analyse longitudinale se 
concentre sur les variations d’abondances absolues au cours du temps et nécessite par 
conséquent une résolution temporelle d‘échantillonnage élevée pour pouvoir suivre le 
développement des différents stades qui peuvent durer que quelques jours (Aksnes et 
al., 1997; Ohman, 2012). L’approche transversale est également plus robuste que 
l’approche longitudinale pour étudier des régions influencées par des transports 
physiques tant que les combinaisons de stades sont affectées de la même manière 
(Aksnes et al., 1997). L’approche longitudinale peut être employée quand l’advection 
n’affecte pas les abondances d’organismes ou a des effets limités sur leurs abondances. 
Sous l’effet de transport advectif, la cohorte peut en effet être perturbée (Aksnes and 
Ohman, 1996; Hirst et al., 2007). Toutefois, la robustesse de l’approche longitudinale 
peut être affaiblie en fonction des différentes conditions d’application de l’approche et 
des différentes sources d’incertitudes des variables impliquées dans les formules 
d’estimation de la mortalité (Aksnes et al., 1997; Gentleman et al., 2012; Ohman, 
2012). 
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ISOTOPES STABLES DANS LA DYNAMIQUE DES ÉCOSYSTÈMES 
Il y a plusieurs années, l’exploitation des isotopes stables était restreinte aux 
géochimistes pour comprendre les cycles des éléments. Toutefois, les dernières 
décennies ont été le témoin de l’utilisation très marquée des isotopes stables en écologie 
(Peterson and Fry, 1987). Ces derniers ont amélioré les descriptions des réseaux 
trophiques grâce à leur capacité à capturer simultanément les interactions complexes et 
à pister les flux d’énergie à travers les communautés écologiques (Michener and Lajtha, 
2007; Middelburg, 2014; Peterson and Fry, 1987). Ils sont ainsi devenus un outil 
indéniable et usuel pour mieux comprendre les réseaux trophiques et explorer les 
interactions dans les écosystèmes terrestres, marins et aquatiques (Denda et al., 2017; 
Iglesias et al., 2017; Turschak and Bootsma, 2015).  
Les isotopes stables fournissent des caractéristiques écologiques et 
comportementales des organismes, telles que la compréhension de leur alimentation, 
la description de leurs migrations à large échelle (Crawford et al., 2008; Inger and 
Bearhop, 2008; Ottonetti et al., 2008), leurs aires d’alimentation (Ducatez et al., 2008) 
et également les changements à long terme dans la structure dans leurs réseaux 
trophiques (Cherel et al., 2008; Christensen and Richardson, 2008; Turschak et al., 
2014). En écologie aquatique, ils sont souvent utilisés pour révéler les positions 
trophiques des organismes ainsi que les variations temporelles et spatiales de ces 
réseaux dans les écosystèmes lentiques (Driscoll et al., 2015; Fincel et al., 2014; Grey 
et al., 2001; Kling et al., 1992; Matthews and Mazumder, 2003; Matthews and 
Mazumder, 2005; Matthews and Mazumder, 2007; Matthews and Mazumder, 2008; 
Perga et al., 2006; Perga and Gerdeaux, 2006; Post, 2002).  
Au cours des dernières années, l’utilisation des isotopes stables n’a cessé 
d’évoluer. Leur intégration dans des modèles de mélange mathématiques a contribué à 
rendre accessible la reconstruction de diètes d’organismes terrestres, aquatiques et 
marins en convertissant les signatures isotopiques en estimations de contribution de 
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sources de nourriture (Burian et al., 2014; Carrasco and Perissinotto, 2011; Carrasco et 
al., 2012; Fetahi et al., 2017; Kiszka et al., 2014; Parnell et al., 2010; Phillips, 2012; 
Turschak and Bootsma, 2015). L’avantage de l’identification de sources de nourriture 
à l’aide d’isotopes stables est l’obtention d’une représentation de la diète sur une longue 
période de temps puisqu’ils décrivent l’intégration de la nourriture assimilée au cours 
du temps par rapport aux contenus stomacaux par exemple qui représentent les sources 
de nourriture ingérées sur une courte période de temps pouvant être digérées ou non 
par l’organisme. L’incorporation d’isotopes stables dans des modèles de mélange 
multisources a continué de progresser pendant ces dernières années et divers modèles 
ont été créés en évoluant leur degré de complexité (Layman et al., 2012; Phillips et al., 
2014). 
Les isotopes stables les plus fréquemment utilisés pour révéler les interactions 
à l’intérieur des communautés zooplanctoniques sont le d13C et d15N. Le concept 
isotopique de base étant que la composition chimique des organismes est directement 
influencée par ce qu’ils consomment, la signature isotopique en d13C d’un organisme 
reflète généralement celle de sa diète puisque l’enrichissement en d13C par niveau 
trophique est très faible, inférieure à 1 ‰ (McCutchan et al., 2003; Peterson and Fry, 
1987; Post, 2002; Vander Zanden and Rasmussen, 2001). De ce fait, cet isotope stable 
va permettre de différencier les sources de nourriture disponibles dans l’écosystème 
(Kling et al., 1992). L’enrichissement de l’isotope stable d15N, quant à lui, révèle les 
positions trophiques des taxa zooplanctoniques par rapport à une ligne de base. En 
effet, contrairement aux valeurs de d13C qui n’augmentent que très faiblement entre la 
diète et le consommateur, celles de d15N tendent à augmenter d’environ 3,4 ‰ à chaque 
niveau trophique (Minagawa and Wada, 1984; Post, 2002; Vander Zanden and 
Rasmussen, 2001). Cette ligne de base choisie lors de l’étude est importante, car elle 
reflète la signature isotopique en d13C et en d15N de la source primaire alimentant le 
réseau trophique pélagique (Cabana and Rasmussen, 1994; Post, 2002). La signature 
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isotopique en carbone est également très utile dans la différenciation des différentes 
sources d’énergie disponible à la base des écosystèmes des lacs. En effet, l’origine du 
carbone de la production secondaire des lacs peut être autochtone, provenant de la 
production phytoplanctonique du lac, mais également allochtone provenant de la 
matière organique terrestre qui est consommée directement ou indirectement par les 
bactéries puis par les organismes zooplanctoniques (Berggren et al., 2015b; Cole et al., 
2011; Cole et al., 2006; Rautio et al., 2011). Ces deux principaux isotopes stables sont 
souvent combinés à d’autres isotopes biogéochimiques tels que le d2H et d18O qui 
permettent principalement d’examiner les patrons de migrations d’organismes à large 
échelle. Depuis quelques années, l’intérêt grandissant de ces derniers traceurs dans 
l’étude des écosystèmes aquatiques a permis d’utiliser d2H dans la détermination de 
l’importance de la ressource phytoplanctonique par rapport à la ressource terrestre chez 
un consommateur (Cole and Solomon, 2012; Doucett et al., 2007; Hondula et al., 2014; 
Soto et al., 2013). 
 
LE LAC SAINT-JEAN 
Depuis 1926, le lac Saint-Jean est un grand réservoir hydroélectrique localisé 
dans la zone boréale située dans la partie méridionale du Québec (48°35¢40² N, 
72°01¢50² W) (Fig. 4).  
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Fig. 4. Carte bathymétrique du lac Saint-Jean (Plourde-Lavoie et Sirois, 2017). 
 
Considéré comme une véritable mer intérieure ovale située à une altitude de 
97 m, et s’étant formée il y 8 000 ans sur le bouclier laurentien après le retrait du Golfe 
de Laflamme, affluent de la mer de Champlain, la superficie du lac est de 1 053 km2 
(~ 43,8 km ´ 24 km) et son bassin versant s’étend sur 73 000 km2 (Jones et al., 1979; 
Leblond, 1976) (Fig. 4 et 5). Le lac est généralement couvert de glace pendant environ 
6 mois, de décembre jusque début mai en moyenne. Il est peu profond. Le quart de sa 
superficie a une profondeur de moins de 3 m et 40% de sa superficie ne dépasse pas 
6 m. Sa profondeur moyenne est de 6 m mais sa forme subconique lui confère une 
profondeur pouvant atteindre jusqu’à 63 m au centre de la dépression (Hébert, 1995; 
Jones et al., 1979; Leblond, 1976). Le lac est alimenté par 21 rivières, toutefois celles 
qui totalisent à elles seules près de 75 % des apports d’eau du lac sont les rivières 
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Ashuapmushuan, Mistassini et Péribonka, les trois principaux tributaires du lac Saint-
Jean (Hébert, 1995). L’eau du lac se déverse ensuite vers la rivière puis le fjord du 
Saguenay par les rivières Petite et Grande Décharge. Enfin, le niveau d’eau du lac 
Saint-Jean est contrôlé par des barrages hydroélectriques qui influencent fortement les 
débits des eaux. 
La circulation de l’eau du lac est contrôlée annuellement par des vents 
dominants nord-ouest toutefois des vents dominants sud-ouest contrôlent cette 
circulation pendant la saison estivale. Les eaux de la partie nord du lac se mélangent 
ainsi très rarement avec les eaux de la partie sud (Leclerc, 1985). Les eaux séjournent 
en moyenne 93 jours (~ 3 mois) dans le lac (Jones et al., 1979). Avec ses faibles 
concentrations en éléments nutritifs, le lac Saint-Jean est généralement considéré 
comme un lac oligotrophe avec un faible potentiel de production primaire (Jones et al., 
1979; Ouellet and Jones, 1988). Cependant, le lac peut être qualifié de mésotrophe pour 
certains secteurs influencés par des tributaires riches en substances nutritives (Jones et 
al., 1979). Le bassin versant du lac (Fig. 5) est composé à plus de 90% par la forêt 
boréale dont l’exploitation régit l’économie régionale. Le lac Saint-Jean est réputé pour 
sa pêche sportive au doré jaune (Sander vitreus), à la lotte (Lota lota) et à la ouananiche 
(Salmo salar). 
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Fig. 5. Bassin versant du lac Saint-Jean et ses principaux sous-bassins (tirée du Musée 
du fjord) et localisation du lac Saint-Jean et de son bassin versant dans l’Est du Canada.  
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Le lac Saint-Jean fait partie d’une aire faunique communautaire (Fig. 6). La 
gestion de cette aire faunique par la Corporation de LACtivité Pêche Lac-Saint-Jean 
(CLAP) est régie selon la Loi sur la conservation et la mise en valeur de la faune et fait 
l'objet d'un bail de droits exclusifs de pêche à des fins communautaires. Depuis 1996, 
cette corporation gère la pêche sur le lac Saint-Jean et seize tributaires (soit une 
superficie de 1 111,6 km2). La corporation participe à la remise en état des populations 
d'espèces sportives, de leur habitat et à la préservation du milieu. Cette gestion permet 
d’adopter des mesures de conservation tout en permettant une grande accessibilité au 
plan d'eau. 
 
 
 
Fig. 6. Territoire de l’aire faunique communautaire du lac Saint-Jean (CLAP). 
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PROBLÉMATIQUE 
La pêche commerciale et la pêche sportive contribuent de façon importante à 
l’économie et au tourisme de toutes les provinces et tous les territoires du Canada. Au 
Québec, et plus particulièrement dans la région du Saguenay-Lac-Saint-Jean, la pêche 
sportive est une activité culturelle et sociale majeure dont l’attrait écotouristique est 
également très important avec des retombées économiques qui sont estimées à 7,2 
jusqu’à 15,5 M$ pour la région en 2015	(Plourde-Lavoie and Sirois, 2016b). En plus 
d’héberger les espèces de poissons comme le doré jaune (Sander vitreus), espèce la 
plus péchée au Canada, la lotte (Lota lota) et le grand brochet (Esox lucius), le lac 
Saint-Jean est reconnu pour sa plus importante population de ouananiche (saumon de 
l’Atlantique Salmo salar) en Amérique du Nord (Legault, 1985; Plourde-Lavoie and 
Sirois, 2016a). La pêche de ce saumon d’eau douce a cependant connu de fortes 
fluctuations au lac Saint-Jean dues aux sévères diminutions de la population au début 
des années 1990 et 2000 malgré des programmes d’ensemencements dans les 
principaux tributaires du lac dans les années 1990 (Fortin et al., 2009; Lévesque et al., 
2018). La production du doré jaune, de la lotte et de la ouananiche dépendent de 
l’éperlan arc-en-ciel (Osmerus mordax), poisson fourrage clé du lac Saint-Jean (Kirn 
and Labar, 1996; Plourde-Lavoie and Sirois, 2016a; Sheppard et al., 2015; Stapanian 
et al., 2007). Au lac Saint-Jean, la production de la ouananiche est limitée plus 
spécifiquement par les jeunes larves d’éperlan arc-en-ciel qui représentent entre 50 et 
80 % de son régime alimentaire (Fortin et al., 2009; Lefebvre, 2003; Lévesque, 2012). 
Comme la ouananiche, les populations d’éperlan arc-en-ciel du lac Saint-Jean ont subi 
d’importantes fluctuations naturelles d’abondance depuis 1996 (Legault, 2002; 
Lévesque et al., 2018; Plourde-Lavoie and Sirois, 2017b). Ces fluctuations semblent 
principalement dues à différents facteurs tels que la prédation par les saumoneaux de 
ouananiche, le cannibalisme, le débit de la rivière Péribonka, et les vents qui dispersent 
les larves (Fortin et al., 2009; Lévesque et al., 2018). 
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Malgré ces fluctuations et le fait que, premièrement, les larves d’éperlan se 
nourrissent préférentiellement de nauplii de copépodes ainsi que de copépodites de 
cyclopoïdes durant leurs premières semaines de vie et que deuxièmement, les larves 
peuvent consommer quotidiennement de 60 à 70 % de leur masse corporelle au début 
de l’été (Fortin, 2002; Plourde, 2011), le zooplancton du lac a été très peu étudié. Or, 
en tant que maillon essentiel dans la chaîne du transfert d’énergie de la production 
primaire vers les niveaux trophiques supérieurs, le zooplancton a un rôle essentiel dans 
les écosystèmes aquatiques et l’étude de sa dynamique ainsi que des facteurs 
environnementaux contrôlant cette dynamique sont alors fondamentaux pour pouvoir 
assurer une meilleure gestion durable des espèces de poissons du lac Saint-Jean et 
également de façon plus générale d’améliorer les connaissances sur la production 
secondaire du lac et sur son écologie.  
 
OBJECTIFS DE LA THÈSE 
L’objectif général de la thèse est donc de définir la dynamique du zooplancton 
du lac Saint-Jean, réservoir oligotrophe du Bouclier boréal canadien, et d’identifier les 
facteurs pouvant influencer cette dynamique. Pour étudier cette dynamique, des 
échantillonnages synoptiques de zooplancton, de biomasse phytoplanctonique et des 
propriétés de l’eau ont été réalisés de mai à octobre pendant la période d’eau libre de 
glace en 2006 et 2007. Un échantillonnage de ces composantes a également été réalisé 
à deux stations en 2008 pendant cette même période. L’introduction générale définit le 
sujet de la thèse, les différentes notions et différents outils d’étude s’y rapportant ainsi 
que sa problématique. Les Chapitres I, II et III présentent les résultats de la thèse sous 
la forme d’articles scientifiques qui répondent à trois objectifs spécifiques. La dernière 
section de la thèse est une synthèse des résultats de ces chapitres et établit différentes 
perspectives d’étude relatives à cette thèse. 
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Le Chapitre I vise à décrire la dynamique structurelle saisonnière et spatiale des 
communautés de crustacés zooplanctoniques du lac Saint-Jean, à déterminer les 
espèces les plus importantes dans les assemblages spécifiques, à identifier les facteurs 
environnementaux contribuant le plus à la structure de cette communauté et d’examiner 
comment ces facteurs influencent cette dynamique. L’abondance des espèces 
zooplanctoniques, la biomasse phytoplanctonique ainsi que la température ont été 
mesurées à 12 stations sur 9 et 10 dates en 2006 et 2007 respectivement. Les résultats 
ont mis en évidence les deux principales espèces de la communauté zooplanctonique, 
un copépode calanoïde et un copépode cyclopoïde, ainsi que l’existence d’une 
différence interannuelle dans la structure de cette communauté. 
D’après les résultats du Chapitre I, l’objectif du Chapitre II est d’identifier les 
principaux processus (ascendants et descendants) qui gouvernent la dynamique de 
population de ces deux principales espèces de copépodes de la communauté 
zooplanctonique du lac. Dans ce chapitre, les taux de mortalité, de survie et de 
recrutement stade-spécifiques ont été comparés entre ces deux populations et 
l’interaction des forces ascendantes et descendantes sur ces deux populations a été 
analysée. L’influence de différents facteurs environnementaux abiotiques et biotiques 
sur la mortalité des jeunes stades a été étudiée et a mis en évidence l’importance des 
processus de densité-dépendance pour les deux espèces ainsi que des différences 
interannuelles dans le contrôle de la dynamique de population du calanoïde. 
Le Chapitre III a pour objectif d’étudier la prédation intraguilde, mise en 
exergue dans le Chapitre II, au sein du réseau trophique pélagique du lac Saint-Jean à 
l’aide d’analyse d’isotopes stables dont l’échantillonnage a eu lieu en 2008. En 
décrivant la structure du réseau trophique ainsi que la contribution de sources de 
nourriture potentielles dans la diète de certaines espèces zooplanctoniques, les 
principaux acteurs (prédateurs et proies potentielles) impliqués dans la prédation 
intraguilde ont été identifiés, dont les deux principales espèces zooplanctoniques du 
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lac. Ce chapitre permet ainsi d’étayer les résultats obtenus au Chapitre II sur l’existence 
de compétition et de prédation intraguilde au sein des deux principales populations de 
copépodes de l’écosystème pélagique du lac Saint-Jean.  
 
PORTÉE DE L’ÉTUDE 
Cette étude est tout d’abord la première à documenter la structure et la 
dynamique spatio-temporelle du zooplancton du lac Saint-Jean réalisée à l’aide d’un 
échantillonnage synoptique du lac pendant la période de glace libre de mai à octobre 
pendant deux années consécutives, permettant ainsi une couverture spatiale et 
temporelle de haute résolution de ce lac du Bouclier canadien. L’étude est également 
unique en limnologie, car elle est la première à s’intéresser à la dynamique de deux 
populations de copépodes en utilisant la méthode de table de vie par analyse 
transversale (« vertical life table »). Cette méthode est couramment utilisée en 
océanographie pour estimer les taux de mortalité stade-spécifiques de populations de 
copépodes en partant du stade œuf aux stades naupliens puis aux différents stades 
copépodites et ensuite calculer les taux de survie et de recrutement. L’étude permet de 
mettre en évidence les différents stades les plus enclins à un faible recrutement ainsi 
que les différents facteurs environnementaux gouvernant la dynamique de ces deux 
populations du lac Saint-Jean. De tels résultats permettraient d’essayer de mieux 
appréhender et comprendre la dynamique de populations des poissons du lac Saint-
Jean. 
De façon générale, cette étude peut ainsi devenir une excellente base de 
connaissances pour pouvoir développer et assurer une meilleure gestion durable des 
ressources en poissons du lac reconnu pour sa pêche sportive et ainsi contribuer 
indirectement à l’économie de la région du Saguenay-Lac-Saint-Jean. 
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1.1 RÉSUMÉ 
La dynamique structurelle d’une communauté de crustacés zooplanctoniques est 
influencée par des facteurs abiotiques et biotiques. L’hétérogénéité saisonnière et 
spatiale de ces facteurs environnementaux altèrent la structure de la communauté 
zooplanctonique d’un lac. Nous avons étudié la dynamique de la communauté de 
crustacés zooplanctoniques et sa composition dans le lac Saint-Jean, Québec, Canada 
à travers des analyses univariées et multivariées de données d’échantillonnage pendant 
deux années. Cette communauté était dominée par le calanoïde Leptodiaptomus 
ashlandi et le cyclopoïde Diacyclops bicuspidatus thomasi. Ces deux espèces, avec le 
cladocère Bosmina sp., représentaient plus de la moitié de l’abondance relative de la 
communauté de crustacés. La communauté de crustacés zooplanctoniques a montré un 
changement saisonnier qui différait entre les deux années due principalement aux 
différents patrons d’abondance de L. ashlandi. Cette variation interannuelle peut être 
vraisemblablement expliquée par la prédation des vertébrés (jeunes de l’année 
d’éperlan arc-en-ciel, Osmerus mordax) et la variabilité interannuelle dans la période 
de floraison printanière phytoplanctonique. L. ashlandi et D. bicuspidatus thomasi 
dominaient l’assemblage zooplanctonique à la mi-mai en 2006 alors que le cyclopoïde 
caractérisait l’assemblage zooplanctonique à la mi-mai en 2007. Les calanoïdes et les 
cladocères étaient des espèces dominantes de juin à octobre pendant les deux années 
avec L. ashlandi comme membre le plus abondant de l’assemblage zooplanctonique. 
La communauté de crustacés zooplanctoniques variait également spatialement avec 
une abondance d’organismes zooplanctoniques plus importante dans les zones 
stratifiées comparé aux zones non stratifiées, une conséquence probable d’une 
prédation des vertébrés de jeunes de l’année d’éperlan arc-en-ciel plus élevée dans les 
zones pélagiques peu profondes. Nos résultats soulignent l’importance de la prédation 
des vertébrés mais également de la disponibilité phytoplanctonique et des températures 
pour expliquer l’hétérogénéité temporelle et spatiale de la communauté des crustacés 
zooplanctoniques du lac Saint-Jean. 
 
Mots-clés : assemblages spécifiques, lac Saint-Jean, prédation des vertébrés, 
stratification thermal, structure des communautés zooplanctoniques, succession 
saisonnière 
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1.2 ABSTRACT 
The structural dynamics of a crustacean zooplankton community are influenced by 
abiotic and biotic factors. The seasonal and spatial heterogeneity of these 
environmental factors alters the structure of a lake’s zooplankton community. We 
investigated the dynamics of the crustacean zooplankton community and its 
composition in Lake Saint-Jean, Quebec, Canada, through univariate and multivariate 
analyses of a two years of data. This community was dominated by the calanoid 
Leptodiaptomus ashlandi and the cyclopoid Diacyclops bicuspidatus thomasi. These 
two species, together with the cladoceran Bosmina sp., represented more than half of 
the relative abundance of the crustacean community. The crustacean zooplankton 
community showed a seasonal shift that differed between the two years mainly due to 
the different patterns in L. ashlandi abundance. This interannual variation can likely be 
explained by vertebrate predation (YOY rainbow smelt, Osmerus mordax) and the 
timing of the phytoplankton spring bloom. L. ashlandi and D. bicuspidatus thomasi 
dominated the zooplankton assemblage in mid-May 2006 while the cyclopoid 
characterized the zooplankton assemblage in mid-May 2007. Calanoids and 
cladocerans were dominant from June to October in both years with L. ashlandi being 
the most abundant member of the zooplankton assemblage. The crustacean 
zooplankton community was also spatially variable with a higher abundance of 
zooplankton in stratified zones compared to unstratified zones, a probable consequence 
of higher vertebrate predation by YOY rainbow smelts in the unstratified shallow 
pelagic areas. Our results highlight the importance of vertebrate predation but also of 
phytoplankton availability and temperatures in explaining the seasonal and spatial 
heterogeneity of the crustacean zooplankton community in Lake Saint-Jean. 
 
Keywords: Lake Saint-Jean; seasonal succession; species assemblages; thermal 
stratification; vertebrate predation; zooplankton community structure 
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1.3 INTRODUCTION 
Crustacean zooplankton communities are determined by the interaction 
between both abiotic (e.g. temperature) and biotic factors (e.g. phytoplankton 
abundance, competition, predation by vertebrates and invertebrates) with the life 
history traits of zooplankton (Brooks and Dodson, 1965; DeMott, 1989; Gillooly, 2000; 
Pinel-Alloul, 1995; Pothoven et al., 2013). The structure of these communities depends 
on the variable relative importance of these environmental factors. An importance that 
is seasonally and spatially variable and which differs between biological systems 
(Barbiero et al., 2014; Pinel-Alloul et al., 1999). 
Crustacean zooplankton are ectothermic organisms that are strongly affected by 
temperature. Temperature acts directly on zooplankton physiological processes, 
feeding rates and metabolism (Hart and Bychek, 2011; Jiménez-Melero et al., 2012; 
Koussoroplis et al., 2014). In addition to temperature, phytoplankton resources (in 
terms of quantity and quality) also influences the growth and development of 
crustacean zooplankton (Diekmann et al., 2009; Hart, 1996; Jersabek and 
Schabetsberger, 1995; Von Elert and Stampfl, 2000). Temperature and phytoplankton 
resources fluctuate seasonally, consequently both these factors contribute to influence 
zooplankton community structure throughout seasons (Rahkola-Sorsa et al., 2014; 
Reynolds, 1989; Sommer et al., 2012). 
Temperature influences also the crustacean zooplankton community by 
thermally stratifying the water column, thereby spatially structuring the zooplankton 
community based on the thermal preference of zooplankton and algal species and the 
dependence of phytoplankton growth on the onset of thermal stratification (Berger et 
al., 2010; Cushing, 1989; Jobin and Beisner, 2014; Thackeray et al., 2006). Thermal 
stratification creates a refuge for some species from vertebrate or invertebrate 
predation, but this refuge can be modified as the thermocline depth becomes altered 
(e.g. deepened) by climatic conditions. This has consequences for phytoplankton 
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dynamics, nutrient supply and light availability (Gauthier et al., 2014; Huisman et al., 
2004; MacPhee et al., 2011; Winder and Sommer, 2012).  
The heterogeneous nature of the environmental factors driving the zooplankton 
communities has a marked impact on lakes as these small waterbodies are sensitive to 
environmental change (Adrian et al., 2009; Rogora et al., 2018). Interannual variations 
in the seasonal succession of phytoplankton (Müller-Navarra et al., 1997) are often 
related to climate variability—affecting the timing of ice break-up, for example—as 
well as nutrient loading (Jassby et al., 1990; Thackeray et al., 2008). An earlier ice 
break-up can produce a more precocious thermal stratification and alter phytoplankton 
phenology by favoring diatoms and green algae earlier in the season when turbulent 
habitats are dominant (Adrian et al., 1999; Huisman et al., 2004; Thackeray, 2012). 
Such changes at the level of the phytoplankton assemblage are advantageous for some 
zooplankton species and planktivorous fish (Jassby et al., 1990; Seebens et al., 2009; 
Seebens et al., 2007). 
Vertebrate and invertebrate predation also has a substantial impact on 
crustacean zooplankton communities as size selective predation can structure these 
communities. In general, the presence of intense vertebrate predation leads to the 
dominance of small zooplankton species, due to the reduction of competitive 
interactions from larger species (intraguild predation or competition), while 
invertebrate predation removes small species in favor of larger ones (Detmer et al., 
2017; Kerfoot et al., 2016; Pichlová and Brandl, 2003; Wong and Sprules, 1985). 
However, there are a few exceptions where vertebrate predation has increased the 
abundance of larger cladocerans (Estlander et al., 2017), and where invertebrate 
predation has had a greater impact on larger species than vertebrate predation (Drouin 
et al., 2009). These general patterns have been well documented in cases of fish 
invasion or fish population declines. In Lake Ontario, recent changes in the structure 
of the crustacean zooplankton community were characterized by a shift from the 
 34 
	
dominance of cyclopoid copepods and bosminids to a dominance of calanoid copepods 
due to a decrease in alewife (Alosa pseudoharengus) predation (Barbiero et al., 2014). 
However, this change was also associated by the authors with an increase of 
invertebrate predators due to a decrease in alewife predation. In two lakes situated in 
the Laurentian Great Lakes region, zooplankton communities dominated by cyclopoid 
copepods replaced a calanoid and cyclopoid copepod-dominated community in one 
lake and a cladoceran and cyclopoid-dominated community in the other lake due to an 
invasion of rainbow smelt (Osmerus mordax) in both lakes (Beisner et al., 2003). The 
effect of vertebrate predation on crustacean zooplankton community structure depends 
on fish density and life history, resource availability, the presence and composition of 
planktivorous invertebrates and abiotic factors that can also influence the zooplankton 
structure (Johannsson et al., 1991; Johannsson and O’Gorman, 1991; Nicolle et al., 
2011; Vanderploeg et al., 2012).  
This study aims to describe the seasonal and spatial dynamics of the crustacean 
zooplankton community of Lake Saint-Jean, Quebec, Canada, identify those 
environmental factors influencing zooplankton community structure, and clarify how 
these factors influence zooplankton dynamics in this boreal reservoir. Over the last 
thirty years, the standing stocks of landlocked Atlantic salmon (Salmo salar)—the most 
important sport fish of Lake Saint-Jean—and its preferential prey, rainbow smelt 
(Osmerus mordax), have varied greatly with drastic declines in the early 1990s and 
2000s (Fortin, 2002; Lefebvre, 2003; Lévesque et al., 2018; Plourde-Lavoie and Sirois, 
2017b). We hypothesized that, besides temperature and phytoplankton resources, 
young-of-the-year (YOY) rainbow smelt (Osmerus mordax) predation influences the 
lake’s zooplankton community structure both seasonally and spatially, and likely 
contributes to interannual variations in the zooplankton community related to its 
standing stock. Based on a two-year synoptic sampling of Lake Saint-Jean over the ice-
free season at a high temporal and spatial resolution, we present the seasonal 
distribution of the four main zooplankton species and the seasonal and spatial 
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variability of the crustacean zooplankton assemblages. This represents the first study 
to focus on the crustacean zooplankton community of Lake Saint-Jean. This knowledge 
will contribute to the synthesis of information regarding secondary producers, which 
are the main prey species of the key forage fish of Lake Saint-Jean, and thereby 
improve our understanding on the ecology of this boreal aquatic ecosystem. 
 
1.4 METHODS AND MATERIALS 
1.4.1 Study site 
Lake Saint-Jean (48°35¢40² N, 72°01¢50²W) is a large dimictic reservoir 
located in the Boreal Shield ecozone in Quebec, Canada (Fig. 1.1). This hydroelectric 
reservoir has a surface area of 1,053 km2 and a catchment area of 73,000 km2 that	is 
92% covered by boreal forest. The lake has a mean and maximum depths of 11 m and 
63 m, respectively, with a subconical bathymetry (Jones et al., 1979). Twenty-one 
rivers flow into the lake with the main Ashuapmushuan, Mistassini and Péribonka 
rivers contributing 75% of the total water supply (Hébert, 1995). The lake is generally 
covered by ice from December to May. Over much of the ice-free period, water mass 
circulation is driven by the prevailing northwesterly winds although southwesterly 
winds are more dominant in the summer (Jones et al., 1979). Surface currents are 
stronger in the shallow pelagic zones (Leclerc, 1985). The lake is also influenced by 
anthropic factors. Since 1926, hydroelectric dams have controlled water levels on the 
lake. As well, the lake is surrounded by agricultural fields and actively logged forests. 
The regional climate is humid continental with warm and humid summers and long, 
cold and snowy winters. The lake is renowned for its sport fishery of the valuable 
landlocked Atlantic salmon (Salmo salar) as well as walleye (Sander vitreus) and 
burbot (Lota lota) (Legault, 1985). 
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Fig. 1.1. (A) Lake Saint-Jean, in the south-central Québec, Canada. (B) Sampling 
locations with symbols representing their isobaths (● < 4 m, ■ ≈ 10 m and ▲ > 20 m), 
isobaths, the main inflowing rivers and the two outflowing branches (Grande Décharge, 
Petite Décharge). 
 
1.4.2 Sample collection  
Following ice break-up in May, samples were collected on a bi-weekly basis 
(May to October) over two years (2006 and 2007). Sampling occurred at 12 randomly 
distributed stations at three distinct depths (<4 m, 10 m and >20 m). Sampling stations 
covered the complete area of Lake Saint-Jean (Fig. 1.1). At each station, vertical 
temperature profiles were recorded using a YSI 550 A instrument during the 2006 field 
season as well as in May 2007. After this, a SeaBird SBE 19 plus CTD sensor, which 
also collected fluorescence data, was used. Secchi depth was measured at each station 
for both years to determine water transparency. Surface water samples were collected 
from all 12 stations in May 2007 to assess surface chlorophyll a (Chl a) concentrations. 
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From June to October 2007, water samples for Chl a were collected from three stations. 
During daytime, zooplankton were sampled with a Bongo net (0.50 m diameter) 
equipped with 158 µm mesh netting and towed obliquely from 1, 2 and 5 m  from the 
lake bottom to the surface (depending on the water depth at the station). Zooplankton 
were anaesthetized using carbonated water and immediately preserved in 4% sugar-
buffered formaldehyde. Young-of-the-year (YOY) rainbow smelt (Osmerus mordax) 
were obtained from the annual standardized trawling survey of the Ministère des 
Forêts, de la Faune et des Parcs du Québec (unpublished data) undertaken during 6–10 
days in late July–early August of each year. 
 
1.4.3 Laboratory procedures  
Chl a concentrations were determined through the fluorometric analysis of the 
subsamples filtered onto Whatman GF/F glass fiber filters. Concentrations were 
calculated using the equations of Holm-Hansen et al. (1965) following 24 h extraction 
in 90% acetone at 5° C (Parsons et al., 1984). Chl a concentrations from 2007, from 
stations where water samples were not collected, were estimated by converting CTD 
fluorescence data to Chl a biomass using a linear regression between fluorescence and 
extracted Chl a (r2 = 0.81, n = 24, p < 0.001). Chl a concentrations from 2006 were 
assessed using Secchi depth and the correlation between Chl a biomass and Secchi 
depth from 2007 (r2 = 0.33, n = 96, p < 0.001). 
At least 200 cladocerans and copepods from each of the samples were 
enumerated and identified to the lowest taxonomic level possible (Edmondson, 1959; 
Pennak, 1978). As the study focused on crustacean zooplankton organisms, rotifers 
were not included in the analyses. Copepod nauplii were also excluded as the 158 µm 
mesh size did not collect them adequately. Due to the size selectivity of the 158 µm 
mesh net, the abundance of calanoid and cyclopoid copepods (C1 and C2) was 
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corrected using body size measurements to estimate size-specific retention coefficients 
based on standard equations (Nichols and Thompson, 1991). 
 
1.4.4 Data analysis 
We used both univariate and multivariate approaches to evaluate the seasonal 
and spatial dynamics of the crustacean zooplankton community. Univariate analyses 
were conducted using JMP® 9 (SAS Institute Inc., 2010). Multivariate analyses were 
carried out with PRIMER (Plymouth Routine in Multivariate Ecological Research) 
version 6 (Clarke and Gorley, 2006).	
Temperature (average water temperature above the thermocline, circa 10 m 
deep) and Chl a concentrations were used to characterize environmental similarity 
between samples. Cluster analysis with complete linkage was performed on a 
Euclidean distance matrix based on standardized environmental data (mean of zero and 
standard deviation of 1) to generate groups (clusters) for both years. A SIMPROF test 
(a = 0.05 and 999 permutations) was performed to validate these groups. For each 
year, one-way analysis of variance (ANOVA) was used to compare temperature and 
Chl a concentrations between environmental defined via cluster analysis and spatial 
groups defined by water column stratification at the stations (stratified vs unstratified).  
Diversity indices, including species richness (S), Shannon-Wiener diversity 
(H¢) and Pielou’s evenness (J¢), were calculated for both years using species abundance 
at each station. For each year, one-way analysis of variance (ANOVA) compared these 
diversity indices, total abundance of crustacean zooplankton, calanoids, cyclopoids and 
cladocerans as well as Diacyclops bicuspidatus thomasi, Leptodiaptomus ashlandi, 
Bosmina sp. and Daphnia spp. between environmental groups and between spatial 
groups (stratified vs unstratified). Normality and homoscedasticity of these variables 
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were verified and, when necessary, data were transformed to meet the assumptions. 
To visually assess the seasonal and spatial differences in crustacean 
zooplankton assemblages, non-metric multidimensional scaling (nMDS) was run using 
Bray-Curtis dissimilarities and fourth-root transformed zooplankton abundance data 
for each year. This latter transformation down-weights the importance of abundant 
species, thereby allowing less abundant species to exert some influence on the 
calculation of similarities (Clarke and Warwick, 2001). A one-way analysis of 
similarity (ANOSIM) was then used to test for differences in the zooplankton 
communities between the environmental and spatial groups. Finally, the SIMPER 
(SIMilarity of PERcentage) routine identified those species most contributing to the 
environmental and spatial grouping/separation and determined their contribution to the 
zooplankton assemblages. 
 
1.5 RESULTS 
1.5.1 Crustacean zooplankton community characteristics and seasonal patterns 
A total of 39 crustacean taxa were identified including six calanoid, nine 
cyclopoid, and 24 cladoceran taxa (Table 1.1). The most abundant taxon was the 
calanoid L. ashlandi, which accounted for more than 35% of total abundance of the 
crustacean zooplankton community in both years. It was followed by the cyclopoid D. 
bicuspidatus thomasi representing more than 22% of total abundance and the 
cladoceran Bosmina sp. representing more than 16% of total abundance in both years 
(Table 1.1). Daphnia longiremis, Acanthocyclops vernalis, Holopedium gibberum, 
Daphnia retrocurva, Daphnia galeata mendotae and Mesocyclops edax contributed 
between 1% to 6% of total abundance of the zooplankton community; the remaining 
taxa each represented less than 1%. 
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The seasonal patterns in the abundance of the main species varied between the 
two years mainly due to seasonal patterns in the abundance of L. ashlandi. Peaks in 
calanoid abundance occurred in mid-July and mid-August for 2006 and 2007, 
respectively, while D. bicuspidatus thomasi abundance peaked in June in both years 
(Fig. 1.2A and B). The abundance of L. ashlandi was low from August to October in 
2006 contrary to 2007 where its abundance decreased in September. The abundance of 
Bosmina sp. peaked at the end of July and mid-July for 2006 and 2007, respectively. 
The abundance of Daphnia spp. was high in late June and mid-July for 2006 and 2007, 
respectively. 
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Table 1.1. Contribution of taxa (%) to the crustacean zooplankton community of Lake  
Saint-Jean in 2006 and 2007. 
  
Species 2006 2007 
Calanoida     
Epischura lacustris 0.79 0.50 
Eurytemora affinis 0.08 0.06 
Leptodiaptomus ashlandi 35.31 40.35 
Leptodiaptomus minutus 0.48 0.33 
Limnocalanus macrurus 0.17 0.40 
Skistodiaptomus oregonensis 0.01 - 
Non-identified Calanoida <0.01 - 
Non-identified Diaptomidae <0.01 - 
Cyclopoida   
Acanthocyclops vernalis 3.64 2.34 
Cyclops scutifer 0.10 0.08 
Diacyclops bicuspidatus thomasi 22.22 28.74 
Ergasilus sp. <0.01 <0.01 
Eucyclops agilis - <0.01 
Mesocyclops edax 1.32 0.32 
Microcyclops varicans rubellus <0.01 <0.01 
Paracyclops canadensis - <0.01 
Tropocyclops prasinus mexicanus 0.38 0.06 
Non-identified Cyclopoida 0.73 0.47 
Cladocera   
Acroperus harpae <0.01 <0.01 
Alona quadrangularis - <0.01 
Alonella sp. - <0.01 
Bosmina sp. 19.32 15.89 
Camptocercus rectirostris - <0.01 
Ceriodaphnia quadrangula 0.01 0.01 
Ceriodaphnia reticulata - <0.01 
Chydoridae <0.01 - 
Chydorus piger <0.01 - 
Chydorus sphaericus cplx 0.03 0.04 
Daphnia dubia 0.83 0.11 
Daphnia galeata mendotae 2.42 3.05 
Daphnia longiremis 6.20 2.75 
Daphnia retrocurva 2.48 1.83 
Daphnia sp. 0.23 0.19 
Diaphanosoma sp. 0.06 0.03 
Holopedium gibberum 2.92 2.23 
Latona setifera - <0.01 
Leptodora kindtii 0.03 0.05 
Leydigia leydigi <0.01 - 
Monospilus dispar <0.01 - 
Ophryoxus gracilis <0.01 <0.01 
Polyphemus pediculus 0.21 0.18 
Rhynchotalona falcata <0.01 <0.01 
Sida crystallina 0.02 <0.01 
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Fig. 1.2. Abundances (103 ind·m-2) of the four main zooplankton species of Lake Saint-
Jean in (A) 2006 and (B) 2007. Seasonal variations of temperature (°C) and chlorophyll 
a biomass (mg·m-3) in (C) 2006 and (D) 2007. Values represent the mean ± standard 
error. 
 
1.5.2 Environmental conditions 
Water temperature and Chl a concentrations had marked seasonal variations in 
both years. In 2006 and 2007, temperatures peaked at the end of July at 20° C. Warm 
water temperatures (≥ 15° C) were present from June to late September in 2006 and 
from June to October in 2007 (Fig. 1.2C and D). Chl a concentrations had peaks in 
mid-May and mid-October at ca. 6 mg m-3 in 2006 whereas the highest concentrations 
occurred in late May and June in 2007 at 5.2 mg m-3 (Fig. 1.2C and D). 
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Cluster analyses revealed two and three distinct clusters among the 
environmental conditions for 2006 and 2007, respectively. In both years, there were 
significant differences between/among the groups in terms of temperature and Chl a 
concentrations (Fig. 1.3A and B and Table 1.2). In 2006, Group A, composed of 
samples from mid-May and mid-October, had the lowest temperature and the highest 
Chl a concentration (6.6 mg m-3). The Group B samples were from mid-June to 
September and had the highest temperatures and lowest Chl a concentrations. In 2007, 
Group A, composed of samples from mid-May, had the lowest temperature and the 
lowest Chl a concentrations (1.12 mg m-3) (Fig. 1.2C and D and Table 1.2). The Group 
B samples, from the end of May, were characterized by the highest Chl a concentrations 
for the year. Group C, corresponding to samples collected from mid-June to October 
2007, was defined by the highest mean temperatures and a lower Chl a concentration 
than that of Group B (Table 1.2). 
Temperature showed no significant differences between the unstratified and 
stratified zones for both years. However, Chl a concentrations were highest in 
unstratified zones in 2006 and highest in stratified samples in 2007 (Table 1.3). 
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Fig. 1.3. Dendrograms from the complete linkage hierarchical cluster analyses of the 
environmental data in (A) 2006 and (B) 2007. Bold lines indicate significant groups 
according to the SIMPROF test (p < 0.05). Samples are labelled according to sampling 
date. Capital letters correspond to the environmental groups discussed in the text and 
Table 1.2. 
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Table 1.2. Summary of 2006 and 2007 mean temperature (°C), chlorophyll a biomass  
(mg·m-3), zooplankton taxa abundance (103 ind·m-2) and diversity indices for the 
environmental groups derived from cluster analyses. Values represent the mean ± 
standard error. Asterisks indicate significant differences between the groups.  
 
 Environmental group  
 2006 2007  
 A B  A B C  
Sample size 19 89  13 12 95  
Environmental parameters        
Temperature  9.89 ± 0.44 17.46 ± 0.26 *** 6.91 ± 0.81 13.13 ± 1.32 16.93 ± 0.19 *** 
Chl a 6.60 ± 0.62 2.53 ± 0.18 *** 1.12 ± 0.25 6.23 ± 0.44 2.93 ± 0.07 *** 
Groups        
Calanoida 14.94 ± 5.75 63.17 ± 8.11 ** 4.83 ± 2.57 10.87 ± 3.29 70.00 ± 7.86 *** 
Cyclopoida 13.71 ± 4.28 48.19 ± 6.79 ** 30.31 ± 10.57 39.34 ± 11.41 46.25 ± 6.89 n.s 
Cladocera 4.54 ± 1.85 61.63 ± 5.94 *** 0.94 ± 0.39 12.23 ± 6.51 43.94 ± 5.44 *** 
Species        
Calanoida        
Leptodiaptomus ashlandi 14.64 ± 5.67 60.46 ± 7.97 *** 4.14 ± 2.53 9.44 ± 2.94 68.04 ± 7.72 *** 
Cyclopoida        
D. bicuspidatus thomasi 9.65 ± 4.14 37.94 ± 6.97 *** 29.89 ± 10.50 36.52 ± 11.28 41.02 ± 7.05 n.s 
Cladocera        
Bosmina sp. 3.19 ± 1.31 34.12 ± 3.61 *** 0.39 ± 0.17 8.71 ± 6.35 26.34 ± 3.78 *** 
Daphnia spp. 1.28 ± 0.62 21.62 ± 2.95 *** 0.38 ± 0.16 2.72 ± 1.01 13.31 ± 1.90 *** 
        
Total zooplankton abundance 33.19 ± 9.39 172.99 ± 16.76 *** 36.08 ± 12.21 62.44 ± 12.98 160.20 ± 14.64 ** 
Species richness (S) 10.37 ± 0.74 11.02 ± 0.26 n.s 8.62 ± 1.06 10.17 ± 0.71 10.01 ± 0.25 n.s 
Diversity (H’) 1.32 ± 0.11 1.44 ± 0.04 n.s 0.83 ± 0.16 1.14 ± 0.12 1.25 ± 0.04 ** 
Evenness (J’) 0.56 ± 0.03 0.60 ± 0.01 n.s 0.38 ± 0.06 0.49 ± 0.04 0.55 ± 0.01 * 
*, **, *** represent p values < 0.01, 0.001, 0.0001 and n.s: not significant  
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Table 1.3. Summary of 2006 and 2007 mean temperature (°C), chlorophyll a biomass 
(mg·m-3), YOY rainbow smelt (ind·1000 m-2), zooplankton taxa abundance  
(103 ind·m-2) and diversity indices in unstratified and stratified zones. Values represent 
the mean ± standard error. Asterisks indicate significant differences between the two 
zones. YOY rainbow smelt were not sampled at all the sampling events. 
 
  
 Spatial group   
 2006 2007  
 Unstratified Stratified  Unstratified Stratified  
Sample size 53 55  55 65  
Environmental parameters       
Temperature 16.26 ± 0.47 15.99 ± 0.54 n.s 14.78 ± 0.60 16.05 ± 0.42 n.s 
Chl a 3.83 ± 0.37 2.69 ± 0.27 * 2.59 ± 0.18 3.47 ± 0.18 ** 
O. mordax 980.44 ± 397.48  26.84 ± 9.19  ** 38.59  18.49 ± 8.62   
Groups       
Calanoida 20.52 ± 4.34 87.60 ± 11.45 *** 29.18 ± 5.77  80.59 ± 10.44 *** 
Cyclopoida 18.74 ± 5.19  64.65 ± 9.26 *** 15.71 ± 3.23 67.63 ± 9.19 *** 
Cladocera 29.79 ± 4.15  72.59 ± 8.84 * 14.35 ± 2.34 54.52 ± 7.50 *** 
Species       
Calanoida       
Leptodiaptomus ashlandi 19.27 ± 4.28   84.32 ± 11.26 *** 28.33 ± 5.70 78.05 ± 10.27 *** 
Cyclopoida       
D. bicuspidatus thomasi 10.00 ± 5.17  55.10 ± 9.54 *** 10.84 ± 3.25 63.49 ± 9.37 *** 
Cladocera       
Bosmina sp. 19.77 ± 3.20  37.26 ± 5.22 *** 9.04 ± 1.90 32.53 ± 5.82 *** 
Daphnia spp. 6.94 ± 1.24 28.74 ± 4.41 *** 3.35 ± 0.82 17.19 ± 2.58 *** 
       
Total zooplankton abundance 69.06 ± 9.49 224.84 ± 23.44 *** 59.24 ± 8.13 202.74 ± 18.34 *** 
Species richness (S) 11.34 ± 0.35 10.49 ± 0.36  n.s 10.00 ± 0.39 9.77 ± 0.30 n.s 
Diversity (H’) 1.46 ± 0.06 1.39 ± 0.05  n.s 1.18 ± 0.06 1.20 ± 0.04 n.s 
Evenness (J’) 0.60 ± 0.02  0.59 ± 0.01  n.s 0.51 ± 0.02 0.54 ± 0.02 n.s 
*, **, *** represent p values < 0.01, 0.001, 0,0001 and n.s: not significant  
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1.5.3 Zooplankton assemblages in environmental groups 
The crustacean zooplankton community of Group A samples had significantly 
lower total zooplankton abundance for both years (F1,106 = 31.66, p < 0.0001 for 2006 
and F2,117 = 8.99, p < 0.001 for 2007) (Table 1.2). In 2006, Group A samples were 
collected in mid-May and mid-October and were characterized by higher abundances 
of L. ashlandi and D. bicuspidatus thomasi (Fig. 1.4A). L. ashlandi mainly composed 
the calanoid group (44.1%) and D. bicuspidatus thomasi dominated the cyclopoid 
group (29.8%). Calanoids and cladocerans mostly characterized Group B samples 
(June–September) with a higher abundance of L. ashlandi and a similar abundance of 
D. bicuspidatus thomasi and Bosmina sp. accounting for 34.9%, 21.9% and 19.7% of 
the zooplankton community, respectively.  
In 2007, the temporal evolution of the zooplankton community was clearly 
structured with cyclopoids, mostly D. bicuspidatus thomasi, dominating Group A 
(82.4%) in mid-May (Table 1.2 and Fig. 1.4B). Total zooplankton abundance increased 
in Group B (late May) with a higher abundance of calanoids and cladocerans than in 
Group A. Diacyclops bicuspidatus thomasi dominated this zooplankton community 
(58.5%) followed by L. ashlandi (15.1%) and Bosmina sp. (13.9%). Group C (June to 
early October) was characterized by a higher abundance of calanoids and cladocerans 
than Group B and dominated by L. ashlandi (41.5%). The abundance of D. 
bicuspidatus thomasi remained stable in Group C relative to Group B, the species 
accounting for 25.6% of the zooplankton community. The abundance of Bosmina sp. 
and Daphnia spp. increased by three and five times, respectively, in this group from 
the Group B. No significant difference was observed in the diversity indices in 2006. 
In contrast, evenness and diversity increased moving from Group A to Group C in 2007 
(Table 1.2). 
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Fig. 1.4. Average abundance of zooplankton taxa in the zooplankton assemblages of 
the environmental groups in (A) 2006 and (B) 2007. Only species accounting for > 
0.10% of the total abundance of the zooplankton community are represented. Standard 
errors are shown. 
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Non-metric multidimensional scaling (nMDS) clearly showed distinct patterns 
for the crustacean zooplankton community in both years, illustrating a seasonal 
structure within the species assemblages. These zooplankton-based patterns 
corresponded well with the environmental clusters, except for the October samples. 
Group A zooplankton assemblages were separate from groups B and C for 2006 and 
2007, respectively. In 2006, zooplankton assemblages differed significantly between 
groups A and B (ANOSIM, R = 0.57, p = 0.0001) (Fig. 1.5A). In 2007, zooplankton 
assemblages also differed significantly between groups (ANOSIM, R = 0.52, p = 
0.0001). Species assemblages were significantly different between groups A and B 
(ANOSIM, R = 0.26, p = 0.001), groups A and C (ANOSIM, R = 0.69, p = 0.0001) and 
groups B and C (ANOSIM, R = 0.39, p = 0.0001) (Fig. 1.5B). 
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Fig. 1.5. Non-metric multidimensional scaling (nMDS) ordination plots based on Bray-
Curtis dissimilarity matrix of transformed crustacean zooplankton abundance in (A) 
2006 and (B) 2007. Symbols represent the environmental groups defined by cluster 
analyses (triangles = Group A, circles = Group B and squares = Group C). 
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According to SIMPER, L. ashlandi, D. bicuspidatus thomasi and Bosmina sp. 
were the main contributors to groups A, B and C assemblages for both years 
(contributions to average similarity ranging from 49% to 75.04%; Table 1.4). These 
species, with Daphnia spp., A. vernalis and H. gibberum, were the main discriminant 
species between the two groups in 2006 and between groups A and C in 2007 (Table 
1.5). Non-identified Cyclopoida also contributed to the dissimilarity between groups A 
and B for both years (Table 1.5). 
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Table 1.4. Relative contribution in 2006 and 2007 of crustacean zooplankton species 
to the environmental groups, defined by cluster analyses. Relative contributions based 
on SIMPER analysis and mean abundance (103 ind m-2).  
Year Group Average similarity Species Abund. Contrib. (%) 
Cum. 
contrib. (%) 
2006 A 48.23% Leptodiaptomus ashlandi 14.64 21.13 21.13 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 9.65 19.47 40.60 
   Bosmina sp. 3.19 16.66 57.26 
   Non-identified Cyclopoida 0.92 11.66 68.92 
   Daphnia longiremis 0.50 8.16 77.08 
   Tropocyclops prasinus mexicanus 0.28 4.12 81.20 
   Acanthocyclops vernalis 1.81 3.10 84.30 
   Holopedium gibberum 0.07 2.97 87.27 
   Mesocyclops edax 0.98 2.54 89.81 
   Daphnia sp. 0.23 2.46 92.27 
 B 58.38% Bosmina sp. 34.12 20.33 20.33 
   Leptodiaptomus ashlandi 60.46 16.67 36.99 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 37.94 12.28 49.28 
   Daphnia longiremis 11.05 10.85 60.13 
   Holopedium gibberum 5.25 10.18 70.31 
   Acanthocyclops vernalis 6.17 9.92 80.23 
   Epischura lacustris 1.40 4.74 84.97 
   Leptodiaptomus minutus 0.85 3.23 88.20 
   Mesocyclops edax 2.16 2.62 90.82 
2007 A 50.53% Diacyclops bicuspidatus thomasi 29.89 38.84 38.84 
   Leptodiaptomus ashlandi 4.14 20.00 58.84 
   Bosmina sp. 0.39 16.20 75.04 
   Holopedium gibberum 0.16 5.35 80.39 
   Limnocalanus macrurus 0.56 5.32 85.71 
   Daphnia sp. 0.14 3.10 88.82 
   Leptodiaptomus minutus 0.07 2.35 91.17 
 B 58.73% Diacyclops bicuspidatus thomasi  36.52 23.36 23.36 
   Bosmina sp. 8.71 14.56 37.93 
   Leptodiaptomus ashlandi 9.44 12.88 50.80 
   Non-identified Cyclopoida 1.43 10.37 61.17 
   Daphnia sp. 1.09 9.14 70.32 
   Holopedium gibberum 0.54 7.41 77.12 
   Acanthocyclops vernalis 0.84 6.13 83.85 
   Cyclops scutifer 0.53 4.64 88.49 
   Daphnia retrocurva 1.29 4.26 92.75 
 C 55.32% Leptodiaptomus ashlandi 68.05 22.22 22.22 
   Bosmina sp. 26.34 20.81 43.03 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi  41.02 13.31 56.34 
   Holopedium gibberum 3.77 9.72 66.06 
   Daphnia longiremis 4.74 8.94 75.00 
   Acanthocyclops vernalis 3.93 8.61 83.61 
   Daphnia galeata mendotae 5.23 3.88 87.49 
   Epischura lacustris 0.83 2.98 90.47 
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Table 1.5. Average dissimilarity (%) in 2006 and 2007 of crustacean zooplankton 
assemblages between environmental groups, defined by cluster analyses, showing the 
specific (%) and cumulative contribution (%) of the dissimilarity. 
 
Year Group Dissimilarity Species Contrib. (%) Cum. contrib. (%) 
2006 A - B 57.32 Leptodiaptomus ashlandi 9.79 9.79 
   Bosmina sp. 9.48 19.27 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 8.48 27.75 
   Holopedium gibberum 7.42 35.17 
   Acanthocyclops vernalis 7.31 42.48 
   Daphnia longiremis 7.30 49.78 
   Non-identified Cyclopoida 4.96 54.74 
2007 A - B 52.80 Diacyclops bicuspidatus thomasi 11.84 11.84 
   Leptodiaptomus ashlandi 9.51 21.35 
   Non-identified Cyclopoida 8.48 29.83 
   Bosmina sp. 7.59 37.42 
   Daphnia sp. 6.94 44.36 
   Daphnia retrocurva 6.73 51.08 
 A - C 62.28 Leptodiaptomus ashlandi 12.25 12.25 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 10.16 22.41 
   Bosmina sp. 10.15 32.56 
   Acanthocyclops vernalis 7.65 40.20 
   Daphnia longiremis 7.53 47.73 
   Holopedium gibberum 6.64 54.37 
 B - C 53.22 Leptodiaptomus ashlandi 10.70 10.70 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 10.23 20.93 
   Daphnia longiremis 7.85 28.78 
   Bosmina sp. 6.97 35.75 
   Daphnia sp. 5.99 41.74 
   Daphnia galeata mendotae 5.80 47.54 
   Daphnia retrocurva 5.62 53.16 
Only taxa representing 50% of the cumulative contribution are shown. 
	 
1.5.4 Spatial variation in zooplankton assemblages 
Total zooplankton abundance was three times greater in the stratified zones than 
in unstratified zones for both years. Significant higher abundances for all groups and 
species were also observed in the stratified zones for both years (Table 1.3). In 2006, 
the unstratified zones were characterized by a higher abundance of cladocerans than 
calanoids and cyclopoids (ANOVA, F2,156 = 5.04, p < 0.01) and a lower abundance of 
D. bicuspidatus thomasi than Bosmina sp. and L. ashlandi, which dominated the 
zooplankton community (28.6% and 27.9%, respectively) (ANOVA, F3,208 = 10.86, p 
< 0.0001; Table 1.3 and Fig. 1.6A). The stratified zones were characterized by a higher 
abundance of L. ashlandi and D. bicuspidatus thomasi, accounting for 37.5% and 24.5 
% of the zooplankton community, respectively (ANOVA, F3,216 = 5.74, p < 0.001).  
In 2007, both stratified and unstratified zones were characterized by a higher 
abundance of calanoids than cyclopoids and cladocerans (Table 1.3). The unstratified 
zones had the highest abundance of L. ashlandi at 47.8% of the zooplankton 
community, while D. bicuspidatus thomasi and Bosmina sp. accounted for 18.3% and 
15.3%, respectively (Fig. 1.6B). The stratified zones were dominated by L. ashlandi 
and D. bicuspidatus thomasi (38.5% and 31.3%, respectively) (ANOVA, F3,216 = 9.76, 
p < 0.0001 and F3,256 = 8.67, p < 0.0001). For both years, the diversity indices were not 
significantly different between the unstratified and stratified zones (Table 1.3). 
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Fig. 1.6. Average abundance of zooplankton taxa in the zooplankton assemblages of 
the unstratified and stratified zones in (A) 2006 and (B) 2007. Only species accounting 
for > 0.10% of the total abundance of the zooplankton community are represented. 
Standard errors are shown. 
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Non-metric multidimensional scaling illustrated this spatial differentiation of 
the crustacean zooplankton community showing most samples from the stratified water 
column being grouped together (Fig. 1.7A and B). Zooplankton assemblages were 
significantly different between unstratified and stratified water column samples in both 
years (ANOSIM, R2006 = 0.21 and R2007 = 0.18 with p = 0.0001). 
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Fig. 1.7. Non-metric multidimensional scaling (nMDS) ordination plots based on Bray-
Curtis dissimilarity matrix of transformed crustacean zooplankton abundance in (A) 
2006 and (B) 2007 illustrating the effect of thermal stratification. Symbols represent 
stations with an unstratified (black squares) and a stratified (white squares) water 
column. 
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According to SIMPER, L. ashlandi, D. bicuspidatus thomasi and Bosmina sp. 
were the main contributors within both spatial groups for both years (contribution to 
average similarity > 56%) except for the unstratified zone in 2006 where Bosmina sp., 
L. ashlandi and A. vernalis contributed 48.10% to average similarity (Table 1.6). L. 
ashlandi, D. bicuspidatus thomasi, Bosmina sp., Daphnia spp. and A. vernalis were the 
main discriminant species between the spatial groups in both years (contributions to 
average dissimilarity > 46.57%; Table 1.7). 
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Table 1.6. Relative contribution in 2006 and 2007 of crustacean zooplankton species 
to spatial groups (unstratified and stratified) based on SIMPER analysis and mean  
abundance (103 ind m-2). 
 
Year Group Average similarity Species Abund. Contrib. (%) 
Cum. 
contrib. (%) 
2006 Unstratified 56.40% Bosmina sp. 19.77 20.93 20.93 
   Leptodiaptomus ashlandi 19.27 13.88 34.82 
   Acanthocyclops vernalis 5.32 13.28 48.10 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 10.00 9.49 57.59 
   Daphnia longiremis 4.08 9.44 67.03 
   Holopedium gibberum 2.83 8.84 75.87 
   Epischura lacustris 0.72 4.85 80.72 
   Mesocyclops edax 2.23 4.67 85.39 
   Tropocyclops prasinus mexicanus 0.58 4.13 89.52 
   Leptodiaptomus minutus 0.33 2.84 92.36 
 Stratified 55.84% Leptodiaptomus ashlandi  84.32 21.57 21.57 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 55.10 18.98 40.55 
   Bosmina sp. 37.26 17.39 57.94 
   Daphnia longiremis  14.13 10.81 68.75 
   Holopedium gibberum 5.78 8.16 76.91 
   Acanthocyclops vernalis  5.48 5.24 82.15 
   Epischura lacustris 1.60 3.55 85.70 
   Leptodiaptomus minutus 1.07 3.04 88.74 
   Daphnia galeata mendotae 5.97 2.98 91.72 
2007 Unstratified 50.07% Bosmina sp. 9.05 21.42 21.42 
   Leptodiaptomus ashlandi 28.33 20.77 42.20 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 10.85 14.29 56.49 
   Acanthocyclops vernalis 3.85 11.20 67.69 
   Holopedium gibberum 1.72 8.82 76.51 
   Daphnia longiremis 1.95 7.54 84.05 
   Non-identified Cyclopoida 0.47 3.41 87.46 
   Leptodiaptomus minutus 0.20 2.41 89.87 
   Epischura lacustris 0.31 2.32 92.19 
 Stratified 55.18% Leptodiaptomus ashlandi 78.05 22.08 22.08 
   Diacyclops bicuspidatus thomasi 63.49 20.45 42.53 
   Bosmina sp. 32.53 18.58 61.11 
   Holopedium gibberum 4.18 9.36 70.46 
   Daphnia longiremis 5.30 6.29 76.75 
   Acanthocyclops vernalis 2.65 4.87 81.62 
   Daphnia galeata mendotae 7.12 4.46 86.08 
   Epischura lacustris 1.00 2.78 88.87 
   Daphnia retrocurva 4.16 2.75 91.62 
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Table 1.7. Average dissimilarity (%) in 2006 and 2007 of crustacean zooplankton 
assemblages between spatial groups (unstratified and stratified) showing the specific 
(%) and cumulative contribution (%) of the dissimilarity. 
 
Year Dissimilarity Species Contrib. (%) Cum. contrib. (%) 
2006 49.10 Leptodiaptomus ashlandi 10.65 10.65 
  Diacyclops bicuspidatus thomasi 10.49 21.15 
  Bosmina sp. 6.86 28.01 
  Daphnia longiremis 6.74 34.74 
  Acanthocyclops vernalis 6.06 40.80 
  Daphnia galeata mendotae 5.76 46.57 
  Holopedium gibberum 5.65 52.22 
2007 51.62 Diacyclops bicuspidatus thomasi 11.91 11.91 
  Leptodiaptomus ashlandi 11.47 23.38 
  Bosmina sp. 7.53 30.91 
  Daphnia galeata mendotae 6.99 37.90 
  Daphnia longiremis 6.92 44.82 
  Acanthocyclops vernalis 6.24 51.06 
Only taxa representing 50% of the cumulative contribution are shown. 
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1.6 DISCUSSION 
1.6.1 Crustacean zooplankton community of Lake Saint-Jean 
This study is the first to describe the crustacean zooplankton community of the 
oligotrophic boreal Lake Saint-Jean and the seasonal and spatial variations of 
zooplankton assemblages. The crustacean zooplankton community of the lake was 
dominated by D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi, two copepod species, followed 
by Bosmina sp. and daphnids. These dominant species accounted for more than 75% 
of the crustacean zooplankton community of the lake. The cold-water species D. 
bicuspidatus thomasi is one of the most common cyclopoids in North America and is 
the most important cyclopoid in the Great Lakes (Barbiero et al., 2005; Clarke and 
Bennett, 2003; LeBlanc et al., 1997). Although the calanoid L. ashlandi is widely 
distributed in North America, this species is not as common as the cyclopoid and can 
be scarce in some North American lakes (Robertson and Gannon, 1981; Torke, 2001; 
Winder et al., 2009). A survey of zooplankton communities from Canadian lakes found 
in various ecoprovinces showed that Bosmina sp. and D. bicuspidatus thomasi are the 
most common species while L. ashlandi occurs in less than 10% of the lakes (Pinel-
Alloul et al., 2013). D. bicuspidatus thomasi, Leptodiaptomus sp. and Bosmina sp. are 
also dominant species in regions of the boreal Canadian Shield and, more specifically, 
in subarctic regions (Pinel-Alloul et al., 1979; Sprules, 1977). However, the 
zooplankton community of these regions was mainly characterized by Leptodiaptomus 
minutus, not L. ashlandi as in Lake Saint-Jean; L. ashlandi is more common to large, 
deep and oligotrophic lakes (Pace, 1986; Patalas, 1972). 
 
1.6.2 Seasonal patterns of zooplankton community and interannual variability 
The abundance of crustacean zooplankton clearly showed a strong seasonal 
succession from May to October for the three main zooplankton species and daphnids. 
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Seasonal patterns for L. ashlandi differed between the two years, relative to the other 
species. The abundance of L. ashlandi peaked in July 2006 and August 2007 with a 
sustained abundance from June to October. In Yellowknife Bay in the Canadian 
subarctic and in Lake Erie, L. ashlandi peaks in the summer with the species present 
from June to October, in agreement with our 2007 observations (Moore, 1979; Watson, 
1976). In Lake Washington, located at a similar latitude as Lake Saint-Jean, L. ashlandi 
is one of the most abundant zooplankton crustaceans, and its abundance peaks earlier 
than in our study (April–May) based on four decades of data (Winder et al., 2009). 
However, an earlier study (1949–1950) in the same lake observed that L. ashlandi 
abundance peaked later in mid-June (Comita and Anderson, 1959). The differences 
between Lake Washington and Lake Saint-Jean in terms of the seasonal patterns of this 
calanoid, as well as the interannual differences we observed within Lake Saint-Jean, 
likely result from earlier phytoplankton blooms. Over the last two decades, a peak of 
phytoplankton biomass in Lake Washington has occurred in mid-April while in Lake 
Saint-Jean, we observed the phytoplankton peak in mid-May and June in 2006 and 
2007, respectively; a pattern more similar to the 1949–1950 data from Lake 
Washington (Comita and Anderson, 1959; Winder et al., 2009).  
Differences in the timing of the vernal phytoplankton bloom between Lake 
Washington and Lake Saint-Jean, as well as the interannual time delay in our study, 
likely due to an earlier ice break-up in 2006, can change the structure of the food web. 
Since the phytoplankton resource availability is delayed, the phytoplankton species 
composition and structure would likely be altered affecting the competition pressure 
on the calanoid population (Winder et al., 2012; Winder and Sommer, 2012), and 
consequently influence the seasonal dynamics of calanoids (Marion et al., 2016). Based 
on a long-term data series, Winder and Schindler (2004) observed interannual 
variations in the spring peak abundance of L. ashlandi in Lake Washington. Earlier 
peaks were associated with earlier spring phytoplankton blooms initiated by higher 
temperatures, supporting our observations. As high vertebrate predation pressure 
 63 
	
occurred later in the season and temperature was the main driver of the timing of spring 
calanoid peaks, fish predation was not included in the Winder and Schindler study. 
However, in our study, predation by YOY rainbow smelt can also explain the 
interannual difference in the seasonal patterns of calanoids. YOY rainbow smelts in 
Lake Saint-Jean can ingest daily 70% of their body weight in early summer (June–July) 
(Plourde et al., 2012). In addition, the preferred prey of rainbow smelt in Lake Saint-
Jean changes through ontogeny from copepod nauplii and D. bicuspidatus thomasi to 
L. ashlandi, Bosmina sp. and Daphnia spp. (Fortin, 2002; Plourde, 2011). 
Consequently, as the abundance of YOY rainbow smelts was more than an order of 
magnitude higher at the end of July 2006 (460 ind·103 m-2) than at the end of July 2007 
(20.3 ind·103 m-2), we can assume that predation pressure by YOY smelt—and the 
resulting impact on the zooplankton community—was undeniably higher in 2006 than 
2007. This could explain the drastic decline in calanoid abundance at the end of July 
2006 relative to 2007. A decline in the diaptomid standing stock of a northern temperate 
lake due to a higher consumption of the YOY rainbow smelt has also been observed 
by Hrabik et al. (2001). During 2007, low predation pressure from YOY rainbow 
smelts may have allowed the cyclopoid population to dominate the zooplankton 
community until diapause, after which the decrease of cyclopoids facilitated the 
development of calanoid populations until October. Lower smelt predation pressure 
appears to have affected the competitive interactions between zooplankton species, as 
the zooplankton community was dominated by L. ashlandi from August to October. 
The seasonal pattern of D. bicuspidatus thomasi was characterized by peaks in 
abundance in June of both years. Similar pattern were found in western Lake Erie.  The 
cyclopoid showed also peak abundance in June as well as being absent during summer 
and fall (Andrews, 1953; Watson, 1976). Peak abundance in June–July for D. 
bicuspidatus thomasi has been recorded in Marion Lake, British Columbia (McQueen, 
1969) as well as in Yellowknife Bay in the Canadian subarctic (Moore, 1979). The 
decline in its abundance in the summer is related to the start of its diapause (Hansen 
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and Hairston, 1998; Nalepa, 1985). The summer diapause in cyclopoids is a strategy to 
ensure population survival when abiotic and biotic environmental conditions, such as 
food availability, predation pressure, photoperiod and temperature, are unfavorable 
(Santer and Hansen, 2006; Santer and Lampert, 1995; Seebens et al., 2009). 
Our observation of a peak abundance of Daphnia spp. in early July matches 
patterns recorded in several Canadian Shield and North American lakes (McNaught et 
al., 2004; Watson, 1976; Yan and Pawson, 1997). However, contrary to seasonal 
patterns of abundance for Daphnia spp., the seasonal patterns in abundance of Bosmina 
sp. in Lake Saint-Jean were variable with a bimodal distribution for 2006—peaks in 
late July and mid-September— while only one peak occurred in mid-July 2007. The 
interannual variability of the seasonal abundance of Bosmina sp. and its bimodal 
distribution has been reported for other North American lakes (DeMott and Kerfoot, 
1982; Watson, 1976; Yan and Pawson, 1997); peak abundance occurred in June–July 
with a second peak during the fall. In these lakes, interannual variability appears related 
to food limitation, invertebrate predation (Branstrator and Lehman, 1991) and the 
quality of food resources, as Bosmina sp. is adaptable depending on the type of 
available food when competitive	interactions are strong (DeMott and Kerfoot, 1982). 
The food quality, like food quantity, is a limiting factor for growth and reproduction in 
zooplankton community (Sommer et al., 2012). The impact of food quality could also 
be a factor in Lake Saint-Jean. As the phytoplankton bloom was earlier in 2006, the 
food resource quality would be reduced over the season and, consequently, food web 
dynamics would have different competitive interactions within the zooplankton 
community in the different years.  
Interannual variation in the seasonal patterns of cladoceran abundance in Lake 
Saint-Jean can also be related to the interannual variability of vertebrate predation 
pressure by YOY rainbow smelt on D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi. As 
demonstrated by Russo et al. (2016), the alteration in occurrence of the main 
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cyclopoids or calanoids within zooplankton community can lead to differing plankton 
community structures. With a higher abundance of YOY rainbow smelt in 2006 and 
fewer available food resources, the larval predation on L. ashlandi would lower 
interspecific competition between calanoids and cladocerans in late summer. This is in 
contrast to 2007 when reduced vertebrate predation pressure allowed the cyclopoid D. 
bicuspidatus thomasi to prey on calanoid populations and conceivably reduce 
competitive interactions between the calanoid and the cladoceran Bosmina sp. until its 
diapause. Then in late summer 2007, the absence of the cyclopoid and the low 
vertebrate predation seem to greatly impact the competitive interactions between the 
calanoid and the cladoceran Bosmina sp. by favoring the development of L. ashlandi, 
which had a wider food niche due to its omnivorous feeding behavior in its late stages 
(Marion et al. in preparation). Russo et al. (2016) also observed that the absence of 
cyclopoids in their experiments affected the zooplankton community structure by 
increasing calanoid populations. This observation is relevant and highlights the 
importance of cyclopoids in the zooplankton community and the potential buffer effect 
of this species on the calanoid population when vertebrate predation pressure is low. 
Moreover, such interannual variability in competitive interactions between the 
cladoceran Bosmina sp. and calanoid populations was observed in Marion et al. (2016) 
who discussed the environmental factors driving mortality in early stages of L. 
ashlandi. Therefore, the low predation impact of YOY rainbow smelts on the 
zooplankton community could also indirectly govern the calanoid population. 
 
1.6.3 Influence of the thermal stratification on zooplankton community 
The thermal structure of the water column resulted in a spatially variable 
crustacean zooplankton communities in Lake Saint-Jean. Thermal stratification of the 
lake occurred from mid-May in 2006 (and from late May in 2007) to late September 
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with a water column that was well mixed in October. However, some regions of the 
lake had a well-mixed water column even during the thermal stratification period. 
These regions are shallow (< 4 m) where the wind-driven currents are stronger and 
induce turbulence throughout the water column to create an isothermal habitat (Leclerc, 
1985).  
Thermal stratification influences the zooplankton community and differently 
affects the zooplankton species as the shift from an isothermal to a stratified habitat 
alters predation pressure as well as phytoplankton distribution and composition (Cantin 
et al., 2011; MacPhee et al., 2011; Thackeray et al., 2006). A higher abundance of 
crustacean zooplankton and a greater number of species observed in the stratified 
zones, in comparison to the unstratified zones of the lake, could be explained by the 
spatial segregation of YOY rainbow smelts. YOY larvae were found in the shallow 
pelagic areas in Lake Saint-Jean (Plourde-Lavoie and Sirois, 2017b). With a high 
abundance of YOY rainbow smelt and low zooplankton abundance in unstratified 
zones, our results appear to suggest a high predation pressure by YOY rainbow smelt 
in the unstratified zones of Lake Saint-Jean. These results are expected since in 
stratified zones the hypolimnion created by the thermocline is used as a refuge from 
predation by crustacean zooplankton. In an unstratified zone, this refuge may be greatly 
reduced or eliminated thereby increasing vertebrate predation (Gauthier et al., 2014; 
Gelinas and Pinel-Alloul, 2008; Lévesque et al., 2010; Masson et al., 2004).  
In addition, our results also showed that L. ashlandi was the most prevalent 
species in both zones over both years. According to the literature, in stratified zones D. 
bicuspidatus thomasi and Daphnia spp. are generally located in the metalimnetic 
waters and in the upper hypolimnion during the day then migrating to the epilimnion 
at night. Bosmina sp. is concentrated in the hypolimnion during the day and L. ashlandi 
is mostly located in the metalimnetic waters during both day and night in North 
American lakes (Bourdeau et al., 2015; Nowicki et al., 2017; Vanderploeg et al., 2015; 
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Watkins et al., 2017). The presence of YOY rainbow smelt in epilimnetic waters 
(Plourde-Lavoie and Sirois, 2017b; Roseman and O'Brien, 2013) and the vertical 
distribution of the various zooplankton species likely explains the prevalence of L. 
ashlandi in stratified zones as the calanoid seems to not perform diel vertical migration 
in contrast to the cyclopoid.  
As well as vertebrate predation, the spatial variation in the structure of the 
crustacean zooplankton community between the stratified and unstratified zones could 
be also influenced by the phytoplankton dynamics. The observed seasonal pattern in 
phytoplankton biomass in Lake Saint-Jean varied from year to year, likely related to 
the ice break-up that occurred two weeks earlier in 2006 than in 2007. It is known that 
a climate change can alter the ice-cover dynamics and consequently alter the 
phytoplankton dynamics by changing the onset of thermal stratification (Adrian et al., 
1999; Thackeray et al., 2008; Winder and Sommer, 2012). While high phytoplankton 
biomass occurred in unstratified zones in 2006, the opposite pattern occurred in 2007. 
This interannual difference may be explained by the difference in phytoplankton 
phenology between the two years. In 2006, the phytoplankton biomass peaked in May 
when thermal stratification had just begun in some stations, but a higher phytoplankton 
biomass occurred in October when stratification had clearly ended at all stations. In 
2007, phytoplankton biomass peaked in late May and mid-June when the stratification 
was well established while a lower phytoplankton biomass was observed in unstratified 
water conditions. However, such interannual variation in phytoplankton biomass 
depends on the interplay of light intensity, nutrient availability and also trophic 
interactions (Feuchtmayr et al., 2012; Winder et al., 2012). According to the theory of 
cascading trophic interactions (top-down control), the cascades are characterized by 
inverse trends in the biomass of different trophic levels. Thus, high predation pressure 
by planktivorous fishes will reduce zooplankton densities, grazing pressure on 
phytoplankton will decrease and phytoplankton biomass will increase (Carpenter et al., 
1985). Our results are in accordance with this hypothesis. In 2006, the high predation 
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pressure by YOY rainbow smelt on L. ashlandi could have decreased grazing pressure 
on phytoplankton, in contrast to the pattern observed in 2007.  
 
1.7 CONCLUSION 
In summary, this is the first study to describe the crustacean zooplankton community 
of Lake Saint-Jean and describe the seasonal and spatial variations of this community. 
It highlights the importance of both biotic and abiotic factors such as vertebrate 
predation, available phytoplankton resources and temperature to explain the 
heterogeneity of the crustacean zooplankton community of the lake. The study showed 
a year-to-year variation in zooplankton seasonal distribution, particularly for L. 
ashlandi. This illustrates the usefulness of long-term data for boreal lakes as the 
variable timing of ice break-up affects the availability of phytoplankton and impacts 
ecosystem functioning. Such response of the lake ecosystem offers a glimpse into the 
impact of ongoing and future warming through shifts in zooplankton phenology. 
Furthermore, warming will likely affect seasonal and spatial patterns of zooplankton 
community composition due to a longer period marked by thermal stratification 
coupled with a deeper thermocline (Adrian et al., 2009; Gauthier et al., 2014; Seebens 
et al., 2007). Insights into the characteristics of the zooplankton community dynamics 
of Lake Saint-Jean gathered during this survey provide a great baseline to improve 
knowledge about the carrying capacity of Lake Saint-Jean and improve the sustainable 
management of its high value recreational fishery. 
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2.1 RÉSUMÉ 
Nous décrivons les patrons stade-spécifiques de mortalité, de survie et de recrutement 
d’un copépode cyclopoïde et d’un calanoïde à l’aide d’une analyse transversale. Sur 
une période de deux ans au lac Saint-Jean, Québec, Canada, nous montrons que pendant 
la période de croissance, Diacyclops bicuspidatus thomasi (mai à juin) avait des taux 
de mortalité journaliers plus élevés pendant la métamorphose (N6-C1) alors que 
Leptodiaptomus ashlandi (juin à août) avait des taux de mortalité journaliers plus 
élevés pendant les stades naupliens. Les patrons des taux de recrutement journaliers 
différaient d’une espèce à l’autre avec une plus grande perte de la population chez les 
jeunes stades de L. ashlandi pendant la période de croissance. Le recrutement de D. 
bicuspidatus thomasi était contrôlé par la reproduction alors que le recrutement de L. 
ashlandi était gouverné par la reproduction et la mortalité/survie, bien qu’également 
influencé par la dynamique saisonnière de la biomasse phytoplanctonique. Un modèle 
de régression multiple a suggéré que le cannibalisme influençait la mortalité des jeunes 
stades de D. bicuspidatus thomasi durant la période de croissance. La température, la 
compétition et le cannibalisme influençaient la mortalité des jeunes stades de L. 
ashlandi. Néanmoins, des différences interannuelles sont présentes, vraisemblablement 
dues à une différence interannuelle dans les patrons saisonniers de biomasse 
phytoplanctonique. Notre étude souligne l’importance des interactions entre les 
contrôles ascendants et descendants gouvernant la dynamique des populations de 
copépodes. 
 
Mots-clés : analyse transversale, densité-dépendance, dynamique de population 
zooplanctonique, mortalité, recrutement 
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2.2 ABSTRACT 
We describe the stage-specific mortality, survival and recruitment patterns for a 
cyclopoid and a calanoid copepod through the use of vertical life table analysis. Over 
a 2-year period in Lake Saint-Jean, Québec, Canada, we show that during the growing 
season, Diacyclops bicuspidatus thomasi (May–June) had its highest daily mortality 
rate during metamorphosis (N6–C1), while Leptodiaptomus ashlandi (June–August) 
had its highest daily mortality rates during the naupliar stages. Patterns in daily 
recruitment rates differed between the species with the early stages of L. ashlandi 
experiencing a greater population loss during the growing season. Recruitment of D. 
bicuspidatus thomasi was controlled by reproduction, while recruitment of L. ashlandi 
was governed by reproduction and mortality/survival although also influenced by 
seasonal patterns of phytoplankton biomass. A multiple regression model suggested 
that cannibalism influenced the mortality of the early stages of D. bicuspidatus thomasi 
during their growing season. Temperature, competition and cannibalism influenced the 
mortality of the early stages of L. ashlandi. However, there are interannual differences 
likely due to interannual difference in seasonal patterns of phytoplankton biomass. Our 
study emphasizes the importance of interactions between bottom-up and top-down 
controls governing copepod population dynamics. 
 
Keywords: density dependence, mortality, recruitment, vertical life table, zooplankton 
population dynamics 
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2.3 INTRODUCTION 
Copepod communities are influenced by a complex association of bottom-up 
and top-down processes (species interactions such as consumption and predation) that 
differ between stages, species and the trophic state of a lake (Cook et al., 2007; 
McQueen et al., 1986). This interplay between bottom-up and top-down controls also 
varies throughout the season following the temporal succession of environmental 
conditions (Seebens et al., 2009). Identifying the factors that shape copepod population 
dynamics is therefore essential for understanding variability within these populations. 
Temperature and food resources (quantity and quality) are among the principal 
factors involved in the bottom-up control of copepod populations. These factors affect 
growth, development and reproduction (Diekmann et al., 2009; Hart and Bychek, 2011; 
Jiménez-Melero et al., 2012). In addition to temperature and phytoplankton biomass, 
predators such as planktivorous vertebrates and invertebrates can also influence 
copepod populations (Hirst et al., 2007; Ohman et al., 2008). Copepod mortality 
derives principally from predation although starvation during early stages is also an 
important factor (Heath et al., 2008; Hirst et al., 2010). Predation pressure can result 
in major changes in copepod population dynamics and may become a key regulating 
factor by altering the zooplankton community composition and by modifying copepod 
behaviour (Bunnell et al., 2012; Elser and Carpenter, 1988; Pothoven et al., 2013; 
Vanderploeg et al., 2012). Copepods feed on a variety of resources and their feeding 
habits can change through their ontogenetic development. Some copepods are 
omnivorous, some are active predators (Brandl, 2005; Dussart and Defaye, 2001; 
Lapesa et al., 2004; LeBlanc et al., 1997; Šorf and Brandl, 2012) and cannibalism can 
also occur for some species (Boersma et al., 2014; van den Bosch and Gabriel, 1997). 
However, interspecific interactions have often been neglected in copepod population 
studies. This ubiquitous form of interaction in food webs is part of the top-down control 
of intraguild predation where competitors eat each other (Polis et al., 1989). Intraguild 
predation is a major factor affecting copepod recruitment (Ohman and Hirche, 2001; 
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Plourde et al., 2009a) as predation pressure by copepods can be greater than mortality 
from vertebrate predation (Blumenshine and Hambright, 2003). It can alter the bottom-
up and top-down effects of the food web and consequently alter energy transfer 
throughout the ecosystem (Hart, 2002). 
Although knowledge of egg production and population mortality is essential for 
understanding the population dynamics of copepods (Aksnes et al., 1997; Gabriel et 
al., 1987; Mason and Abdul-Hussein, 1991; Ohman et al., 2002), only a few freshwater 
copepod population studies have combined these two components (Dur et al., 2013; 
Jiménez-Melero et al., 2013). To assess zooplankton mortality and more specifically 
within copepod communities, we apply a vertical life table (VLT) approach. The VLT 
approach is commonly used in studies of marine ecosystems and provides an estimate 
of stage-specific mortality rates (Aksnes and Ohman, 1996; Ohman, 2012; Plourde et 
al., 2009a; Plourde et al., 2009b). To date, this approach has never been applied within 
a freshwater system making our work a valuable contribution to the understanding of 
freshwater plankton ecology. 
Crustacean zooplankton communities in Canadian lakes are often dominated by 
the genera Diacyclops and Leptodiaptomus for cyclopoid and calanoid copepods, 
respectively (Pinel-Alloul et al., 2013). In Lake Saint-Jean, Diacyclops bicuspidatus 
thomasi and Leptodiaptomus ashlandi dominate the crustacean zooplankton 
community. L. ashlandi is common in deep oligotrophic environments, while D. 
bicuspidatus thomasi is a ubiquitous species (Patalas, 1972; Patalas et al., 1994; Torke, 
2001). Females of both species carry their eggs in two attached sacs. Contrary to L. 
ashlandi, the life cycle of D. bicuspidatus thomasi includes a dormant phase in summer 
(Dahms, 1995). The fourth stage copepodid (CIV) emerges from the sediments in 
spring, matures and produces the next generation that enters into diapause in the 
summer as CIV (McQueen, 1969). The main predators of L. ashlandi and D. 
bicuspidatus thomasi are the calanoids Epischura lacustris and Limnocalanus 
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macrurus (Chow-Fraser and Wong, 1986; Warren, 1985), the cladoceran Leptodora 
kindtii (Browman et al., 1989) and D. bicuspidatus thomasi (McQueen, 1969; Moore, 
1979). Despite their importance in zooplankton communities of North American lakes, 
the mortality of these species remains poorly documented and has never been detailed 
for each of the development stages. 
The aim of this study was to identify the main processes (bottom-up and top-
down) controlling the population dynamics of the two main copepods of the subarctic 
Lake Saint-Jean, a reservoir in south-eastern Québec. First, we apply the VLT approach 
to describe the mortality, survival and recruitment patterns of two copepod populations 
with the objective of identifying the developmental stages most affected by mortality. 
Second, we explore the relationships between early stage abundance, population egg 
production rate (PopEpr) and daily recruitment of early stages to show how those 
factors can affect population abundance and test the null hypothesis that patterns in 
recruitment to late naupliar stages were only controlled by reproduction. Finally, we 
seek to define those environmental factors influencing the mortality rates of these 
populations by exploring the relationships between stage-specific mortality rates of 
early stages and a range of abiotic and biotic environmental variables. 
 
2.4 METHOD 
2.4.1 Study site 
Lake Saint-Jean is a large dimictic reservoir located in the Boreal ecozone 
(48°35′40″ N, 72°01′50″ W) in Québec, Canada (Fig. 2.1). This hydroelectric reservoir 
is characterized by a mean and maximum depth of 11 and 63 m, respectively (Jones et 
al., 1979). Its surface area is 1 053 km2 and its watershed area is 73 000 km2. The lake 
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is generally ice covered from December to May. Lake Saint-Jean is known for its 
populations of landlocked Atlantic salmon (Salmo salar). 
 
 
 
 
Fig. 2.1. (A) Map showing Lake Saint-Jean in Quebec, Canada. (B) Location of 
sampling stations on Lake Saint-Jean with symbols representing their isobaths (● < 4 
m, ■ ≈ 10 m and ▲ > 20 m). 
 
2.4.2 Field sampling 
Fortnightly sampling was carried out after the ice break-up from mid-May to 
October over 2 years (2006 and 2007) at 12 randomly distributed stations depending 
on three isobaths (<4, 10 and >20) that covered the complete area of Lake Saint-Jean 
(Fig. 2.1). The sampling frequency was not always as originally intended, so there were 
10 and 12 sampling dates in 2006 and 2007, respectively. A vertical profile of 
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temperature was performed using a YSI 550A instrument during the 2006 field season 
as well as in May 2007 at each station. Thereafter, a SeaBird SBE 19 plus CTD sensor 
that also collects fluorescence data was used. Secchi depth was measured at each station 
for the 2 years to determine water transparency. Surface water samples were collected 
to measure surface chlorophyll a (Chl a) concentrations from all 12 stations in May 
2007. From June to October 2007, water samples for Chl a were collected from three 
stations. To quantify all developmental stages, zooplankton were collected using two 
sampling methods. Zooplankton were initially sampled with a Bongo net (0.50 m 
diameter) equipped with 158-µm mesh nets and towed obliquely from 1, 2 or 5 m 
(depending on the depth at the station) from the lake bottom to the surface. Then, a 
vertical haul using a 0.5-m ring net fitted with a 64-µm mesh net was towed at 1 m 
above the lake bottom. Zooplankton were anaesthetized using carbonated water and 
immediately preserved in a 4% sugar-buffered formaldehyde. 
 
2.4.3 Laboratory procedures  
Chl a concentrations were determined through fluorometric analysis of 
subsamples filtered onto Whatman grade of the glass microfiber filters. Concentrations 
were calculated using the equations of Holm-Hansen et al. (1965) following 24 h of 
extraction in 90% acetone at 5°C (Parsons et al., 1984). Chl a concentrations from 
2007, from stations where water samples were not collected, were estimated by 
converting CTD fluorescence data to Chl a biomass using a linear regression between 
fluorescence and extracted Chl a (r2 = 0.81, n = 24, P < 0.001). Chl a concentrations 
from 2006 were assessed using Secchi depth and the correlation between Chl a biomass 
and Secchi depth from 2007 (r2 = 0.33, n = 96, P < 0.001). We used the mean 
temperature above the thermocline (~10 m) as representative of the temperature 
experienced by the copepods. 
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Copepod (from N5 to adults) and cladoceran abundance were estimated using 
samples collected with the 158-µm Bongo net, whereas the abundance of copepod 
nauplii (N1–N4) was estimated from samples collected with the 64-µm mesh net. At 
least 200 cladocerans and copepods from each of the subsamples were enumerated and 
identified to the lowest taxonomic level possible as well as classified to their 
developmental stage under a stereomicroscope (Edmondson, 1959; Pennak, 1978). 
Nauplii were staged and classified as Calanoida or Cyclopoida. Due to the size 
selectivity of the 158-µm mesh net, abundance of calanoid and cyclopoid nauplii (N5 
and N6) and copepodites (C1 and C2) was corrected using body size measurements to 
estimate size-specific retention coefficients using standard equations (Nichols and 
Thompson, 1991). 
 
2.4.4 Data analysis 
2.4.4.1 Estimation of stage duration 
The embryonic development time (D) for calanoids was estimated from egg 
development times of Leptodiaptomus sp. fitted to Bĕlehrádek's equation (D = 355 133 
(T + 9.64)−2.52; (Cooley and Minns, 1978). For cyclopoids, the embryonic development 
time was estimated from the equation found for D. bicuspidatus thomasi (ln D = 2.808 
− 0.229 (ln T)2; (Maier, 1989). Firstly, to estimate the postembryonic stage-specific 
development times for the calanoid, the total duration of nauplii (Dn) and copepodite 
(Dc) were determined using Bĕlehrádek's equation from Hart (1990). Secondly, these 
Dn and Dc and factors calculated for Dn and Dc between calanoids and cyclopoids 
(ratio between Dn for calanoids and for cyclopoids and ratio between Dc for calanoids 
and for cyclopoids from (Hart, 1990) were used to estimate Dn and Dc for the 
cyclopoid. Then, the postembryonic stage-specific development times of the calanoid 
and cyclopoid were estimated with Dn, Dc and the stage-specific proportions of Dn 
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and Dc (Hart, 1990) following the equiproportional development rule stating that the 
duration of a given life history stage of a copepod is a constant proportion of the total 
time taken to reach maturity (Corkett, 1984; Hart, 1994; Hart, 1998). As no stage-
specific proportions for calanoid nauplii N1 and N2 were available, the DN1–N2 
aggregate duration was calculated by subtracting the DN3–N6 from Dn. The stage-
specific proportion of cyclopoid stage N6 was considered equal to N5 in the study as 
its development time did not differ markedly from that of calanoid stage N5 (Hart, 
1990). The concentrations of Chl a in the lake (ranging from 0.15 to 0.50 mg C L−1 in 
2006 and from 0.07 to 0.40 mg C L−1 in 2007) were often below the threshold of food 
concentrations required for cyclopoid and calanoid growth (usually 0.3–0.5 mg C L−1) 
and egg production (1 mg C L−1) (Hansen and Santer, 1995; Hart, 1996; Santer, 1994). 
Consequently, the effect of food limitation on D of copepodite stages was accounted 
for by using correction factors derived from the experimental results in Hopp and Maier 
(2005) by calculating the ratio D/Dmin for each stage. The correction factors used for 
stages C1, C2, C3, C4, C5 and C6 were 1.43, 1.96, 2.49, 3.02, 3.55 and 4.08, 
respectively. The correction factor for D of Stage C6 was applied to Epr in order to 
consider the seasonal variations in phytoplankton biomass in this oligotrophic lake (see 
below). The effect of food limitation on Dn was not considered as these stages are less 
severely subject to food shortage (Hansen and Santer, 1995; Hart, 1991). Stage 
durations for nauplii and copepodites are presented in Table 2.1. 
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Table 2.1. Monthly average stage durations for nauplii and copepodites of D. 
bicuspidatus thomasi and L. ashlandi (average over all sampling dates).
  Stage duration (days)  
 Egg-N2 N3 N3-N5 N6 C1 C2 C3 C4 C5 
D. bicuspidatus thomasi          
2006 May 10.98 3.99 9.33 2.70 5.60 6.86 9.13 13.09  
 June 5.94 2.27 5.32 1.54 3.49 4.28 5.69 8.16  
 July 4.70 1.83 4.27 1.24 2.89 3.54 4.72 6.76  
 August 5.17 2.00 4.67 1.35 3.13 3.83 5.10 7.31  
 September 6.12 2.34 5.48 1.58 3.59 4.40 5.85 8.39  
 October 8.85 3.29 7.69 2.23 4.78 5.86 7.80 11.18  
2007 May 12.12 4.30 10.06 2.91 5.91 7.24 9.63 13.81  
 June 5.56 2.14 5.00 1.45 3.31 4.06 5.40 7.74  
 July 5.28 2.04 4.77 1.38 3.18 3.90 5.19 7.43  
 August 5.26 2.03 4.75 1.37 3.18 3.89 5.18 7.42  
 September 6.01 2.30 5.38 1.56 3.54 4.33 5.76 8.26  
 October 6.99 2.65 6.19 1.79 3.99 4.89 6.50 9.32  
L. ashlandi           
2006 May 17.63 1.66 7.31 2.33 5.95 8.15 11.32 20.13 31.04 
 June 8.84 0.95 4.17 1.33 3.71 5.08 7.05 12.54 19.35 
 July 6.78 0.76 3.35 1.07 3.07 4.21 5.85 10.40 16.04 
 August 7.55 0.83 3.66 1.17 3.32 4.56 6.33 11.25 17.35 
 September 9.11 0.98 4.29 1.37 3.81 5.23 7.26 12.90 19.90 
 October 13.79 1.37 6.03 1.92 5.08 6.97 9.67 17.19 26.52 
2007 May 19.84 1.79 7.89 2.52 6.28 8.60 11.94 21.23 32.75 
 June 8.19 0.89 3.92 1.25 3.52 4.82 6.70 11.91 18.37 
 July 7.74 0.85 3.74 1.19 3.38 4.63 6.43 11.43 17.63 
 August 7.69 0.85 3.73 1.19 3.37 4.62 6.42 11.41 17.60 
 September 8.92 0.96 4.22 1.35 3.76 5.15 7.15 12.71 19.60 
 October 10.57 1.10 4.86 1.55 4.24 5.81 8.06 14.33 22.11 
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2.4.4.2 Egg production rate measurements 
Egg production rates (Epr) of D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi were 
estimated using the functional relationships (Type II) between Epr and temperature 
derived from the experimental results of Abdullahi (1990) and Jersabek and 
Schabetsberger (1995). These functional relationships were estimated using Epr from 
species showing the most similar reproductive features to D. bicuspidatus thomasi 
(Maier, 1990). The Epr of L. ashlandi was derived from the average Epr between the 
two diaptomids Arctodiaptomus alpinus and Acanthodiaptomus denticornis (Jersabek 
and Schabetsberger, 1995). Due to the oligotrophic status of the lake and the general 
strong dependency of Epr on food concentrations, Epr was then adjusted to include the 
effect of food limitation on development time (D) in the late development stages given 
that Epr can be used as an index of growth rate. We applied corrections estimated for 
D of adult copepods derived from Hopp and Maier (2005). Estimated Epr for each 
station was multiplied by the abundance of adult females, which were considered as 
being all reproductively active during the survey, to assess the daily PopEpr. PopEpr 
was used for the calculation of mortality (see below). 
 
2.4.4.3 Mortality, survival and recruitment estimations 
We used the VLT approach to calculate daily mortality rate for the following 
stage pairs Egg-N3, N3–N6, C1–C2, C2–C3, C3–C4 and C4–C5 (Ohman et al., 2002). 
Contrary to the horizontal method that follows individuals of the same cohort through 
time and requires a high temporal sampling resolution, the vertical method relies on 
the stage structure of a population sampled at a single time assuming a steady state 
(Ohman, 2012). Our sampling was designed to cover the entire lake at a 14-day 
frequency much shorter than the average generation time of these copepods in summer 
(Table 2.1) and the average water residence time of Lake Saint-Jean (93 days) (Jones 
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et al., 1979). Therefore, our study was designed to minimize as much as possible biases 
associated with the VLT approach (Ohman, 2012). 
Mortality rates for Egg-N3 were estimated by iteration from equation (4) 
in Ohman et al. (2002):   
    (1) 
where AN3 is the estimate abundance of the third naupliar stage (ind m−2), PopEpr is the 
daily population egg production representing the total number of eggs produced per m2 
per day. DEgg-N2 and DN3 are the development times of combined stage eggs-N2 and of 
the third naupliar stage (days), respectively. Mortality rates for N3–N6 were estimated 
by iteration from equation (1) with AN6 and AN3 instead of AN3 and PopEpr and DN3–N5 
and DN6 instead of DEgg-N2 and DN3, respectively. 
Mortality rates (m) for successive stage pairs of copepodites were equal to the 
iterative solutions for equation (2) of Ohman et al. (2002):   
    (2) 
where Ai and Ai + 1 are the abundance of copepodites at stages i and i + 1 (ind m−2) and 
Di and Di + 1 are the development times of these same stages (days), respectively. 
The survival of individuals through the stage pair i and i + 1 (Si,i + 1) was 
calculated using equations (6) and (7) of Hirst et al. (2007) :   
     (3) 
AN3
PopEpr
=
exp−mDEgg−N 2 (1− exp−mDN3 )
m
Ai
Ai+1
=
expmDi −1
1− exp−mDi+1
Si ,i+1 = exp(−mi ,i+1)
Di+Di+1
 83 
	
Combining this latter equation with equation (11c) of Aksnes et al. (1997), and 
assuming that the population was in a steady state, the stage-specific recruitment rates 
(Ri +1) of copepod stage i + 1 (number m−2 d−1), were determined for all copepod stages 
until the C5 stage as   
      (4) 
This equation was initiated using PopEpr in order to estimate the recruitment 
rate of the N3 stage. 
 
2.4.4.4 Statistical analyses 
There was a high variability in mortality (positive and negative values included) 
and survival estimates in some stage pairs due to missing stages and the existence of 
too many stages that contravene the assumptions of the VLT method (continuous 
recruitment and negligible transport) (Gentleman et al., 2012; Ohman, 2012). 
Consequently, to exclude such violations, mortality rates and associated survival 
proportions included in the 5th–95th percentiles of the cumulative percentile 
distribution of mortality rates were included in our analyses as well as survival 
estimates lower than three with their associated mortality rates. An average of 28% and 
34.2% of the data were excluded in the calanoid and cyclopoid data sets, respectively. 
First, we analysed the average mortality and survival estimates over the 2 years during 
the population growing season, as this period is important for copepod populations and 
it enables copepod population dynamics to be compared at the same stage of the 
seasonal cycle. This period was defined as months with PopEpr >20% of the seasonal 
maximum. The growing season for D. bicuspidatus thomasi was May to June for both 
years. In contrast, for L. ashlandi, the growing season was from the end of June to the 
end of August for 2006 and extended through September for 2007. Our study then 
Ri+1 =Ri ×Si ,i+1
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focused on the mortality and survival of stage pair Egg-N3 during the entire sampling 
period for both years as the short development time of this stage pair minimized the 
risk in the VLT application. 
Differences in stage-specific mortality, survival estimates and daily recruitment 
rates within and between both species and years were determined using parametric 
(ANOVA) and non-parametric statistical tests (Kruskall–Wallis; K–W tests). To 
establish the importance of bottom-up and top-down processes affecting population 
dynamics, linear regressions were performed between late naupliar stage abundance, 
PopEpr and early naupliar stage recruitment. Multiple regression analyses were used 
to describe the relationship between stage-specific mortality rates of Egg-N3 for both 
species and environmental factors as temperature, phytoplankton biomass, as well as 
the abundance of cladocerans and copepods. Variables were normalized to respect the 
assumptions of the regression analyses. 
 
2.5 RESULTS 
2.5.1 Seasonal patterns of environmental conditions, nauplii and copepod 
communities 
Marked seasonal variations were observed in environmental conditions over 
both years. Temperatures were highest from June to August in 2006 reaching a peak 
temperature of 20°C in July, and from June to October in 2007 (Fig. 2.2A). Two algal 
blooms occurred in 2006 (May and October) having Chl a concentrations of 5.6 and 
6.1 mg m−3. A single bloom occurred in 2007 (June) with a Chl a concentration of 4.1 
mg m−3 (Fig. 2.2B).  
The seasonal patterns of nauplii abundance differed for calanoids and 
cyclopoids (Fig. 2.2C and D). Peaks in the abundance of cyclopoid nauplii occurred in 
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June and September for both years while peaks in calanoid nauplii abundance occurred 
in September 2006 and July 2007. The copepodites C1–C5 of D. bicuspidatus thomasi 
followed the same seasonal abundance pattern as cyclopoid nauplii except for a drastic 
decline in their abundance at the end of the summer for both years (Fig. 2.2E). The 
highest abundance of L. ashlandi copepodites appeared in July and August in 2006 and 
2007, respectively (Fig. 2.2F). The cyclopoid female abundance peaked in May 2006 
and June 2007 with a small increase during autumn 2006 (Fig. 2.2G). Peak abundance 
for calanoid females occurred in July and August for both years (Fig. 2.2H). 
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Fig. 2.2. Seasonal variations of (A) temperature (°C); (B) chlorophyll a concentration 
(mg m−3), (C) cyclopoid and (D) calanoid nauplii total abundance (1000 ind m−2); total 
abundance (1000 ind m−2) for (E) copepodite stages C1–C5 and (F) adult females of 
D. bicuspidatus thomasi; total abundance (1000 ind m−2) for (G) copepodite stages C1–
C5 and (H) adult females of L. ashlandi. Open circles represent 2006 data, closed 
circles represent 2007 data. Values represent the monthly average ± standard error 
(averaged over all sampling stations). 
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2.5.2 Stage-specific mortality rates and survival in cyclopoid and calanoid 
populations  
Stage-specific mortality rates differed among D. bicuspidatus thomasi and L. 
ashlandi. For D. bicuspidatus thomasi, the highest mortality rates occurred in N6–C1 
with mortality rates two times greater than in younger naupliar stage pairs (Fig. 2.3A). 
The average daily mortality rates were significantly different between stage pairs in 
2006 and 2007 (ANOVA, F1,95 = 4.78, P < 0.0001 and K–W test P < 0.05 
respectively). Mortality rates decreased during the copepodite stages. For L. ashlandi, 
mortality rates were significantly different among stage pairs in 2006 and 2007 (K–W, 
P < 0.0001) with the highest rates observed in the naupliar stages and C2–C3 (Fig. 
2.3B). Mortality rates decreased after stage pair N6–C1 and remained generally 
constant except for C2–C3 in 2006. 
For D. bicuspidatus thomasi, proportions of survival increased in copepodite 
stage pairs with similar survivals between the first three stage pairs in 2006 (K–W, P 
> 0.05) and lowest survival in Egg-N3 in 2007 (K–W, P < 0.01) (Fig. 2.3C). For L. 
ashlandi, the proportion of survivors for stage pair Egg-N3 differed significantly from 
those of N3–N6 and N6–C1 (K–W, P < 0.001) and was the lowest between these three 
stage pairs in both years (Fig. 2.3D). 
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Fig. 2.3. (A) Daily stage-specific mortality rates (d-1) for D. bicuspidatus thomasi and 
(B) for L. ashlandi. (C) Proportions surviving through stage pairs from eggs to 
copepodite for D. bicuspidatus thomasi and (D) for L. ashlandi during their respective 
growing seasons in 2006 (○) and 2007 (●). Mortality rates in C4-C5 and proportions 
surviving through C4-C5 of D. bicuspidatus thomasi were not estimated as the C4 
copepodite stage goes into diapause. Mortality rates in C5-C6 and proportions 
surviving through C5-C6 were not estimated as experimental results in the published 
literature stopped at C5. Values represent the mean ± standard error (averaged over 
sampling stations). 
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2.5.3 Daily stage-specific recruitment patterns  
The daily recruitment rate was calculated using PopEpr and the proportion 
surviving through each stage pair, incorporating the mortality rates and the 
development times for each station during the sampling period (Fig. 2.4). The patterns 
in stage-specific recruitment of D. bicuspidatus thomasi in 2006 and 2007 over the 
growing season were similar (Fig. 2.4A). Daily stage-specific recruitments of L. 
ashlandi showed similar levels between 2006 and 2007 (for C3: ANOVA, F1,4 = 2.68, 
P > 0.05; Fig. 2.4B). Daily recruitment of N3 decreased by one order of magnitude for 
L. ashlandi, whereas daily recruitments of N3 and N6 decreased by less than one order 
of magnitude for D. bicuspidatus thomasi. 
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Fig. 2.4. Stage-specific daily recruitment rate (ind m−2 d−1) during the ontogenetic 
development of (A) D. bicuspidatus thomasi and (B) L. ashlandi during their respective 
growing seasons in 2006 (open circle) and 2007 (closed circle). Values represent the 
mean ± standard error (averaged over sampling stations). 
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2.5.4 Seasonal patterns in population recruitment to late naupliar stages 
For D. bicuspidatus thomasi, the seasonal pattern in late naupliar abundance 
resulted from the pattern in PopEpr (Fig. 2.5A and I). The peaks in daily recruitment 
of N3 (RN3) (June) during the growing season corresponded to periods of high PopEpr 
for both years since daily mortality rate in Egg-N3 (mEgg-N3) showed no interannual 
change and proportions surviving to N3 (SEgg-N3) were low (Fig. 2.5A–C, E and G). 
For L. ashlandi, the seasonal pattern in recruitment to late naupliar stages 
differed in both years (Fig. 2.5J). From May to July in 2006 and from May to August 
in 2007, the recruitment to late naupliar stages was driven by the PopEpr (Fig. 2.5B 
and J). During these periods, PopEpr were high, mEgg-N3 increased and RN3 were low 
due to low SEgg-N3 (Fig. 2.5D, F and H). In contrast, at the end of the 2006 season, the 
elevated late naupliar abundance of calanoids resulted from a high RN3 associated with 
a high SEgg-N3 and low PopEpr (Fig. 2.5B, F, H and J). 
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Fig. 2.5. Seasonal variations for D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi, respectively 
for (A, B) population EPR (1000 eggs m−2 d−1), (C, D) daily mortality rates of Egg-N3 
(d−1), (E, F) the proportion surviving from egg to N3, (G, H) daily recruitment from 
egg to N3 and (I, J) the abundance of N4–N6 (1000 ind m−2 d−1) during 2006 (open 
circle) and 2007 (closed circle). Values represent the monthly average ± standard error 
(averaged over sampling stations). 
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2.5.5 Relationships between abundance of early stages, PopEpr and 
recruitment rate 
The abundance of cyclopoid N4–N6 was related to PopEpr and RN3 during the 
growing season. PopEpr significantly explained 54 and 53% of the variance in the 
abundance of N4–N6 (Fig. 2.6A), while daily recruitment explained 65 and 46% (Fig. 
2.6B) for 2006 and 2007, respectively. For the calanoid, PopEpr explained less of the 
variance in the abundance of N4–N6 than for the cyclopoid with 12 and 9% (Fig. 2.6C) 
and RN3 accounted for 16% of the variance in 2007, while no significant relationship 
was observed in 2006 (P > 0.05) (Fig. 2.6D).  
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Fig. 2.6. Relationships between the abundance of N4–N6 nauplii of D. bicuspidatus 
thomasi and (A) population egg production rates (PopEpr) and (B) recruitment of N3. 
Relationships between the abundance of N4–N6 nauplii of L. ashlandi and (C) 
population egg production rates (PopEpr) and (D) recruitment of N3. Lines represent 
results from linear regressions for 2006 (dashed line) and 2007 (black line). 
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2.5.6 Relationships between mortality in early stages and environmental 
conditions 
A multiple linear regression model showed significant positive effects of D. 
bicuspidatus thomasi abundance for stages C4–C6 on Egg-N3 mortality rates of this 
species in 2006 (P = 0.028, Table 2.2). Temperature, phytoplankton biomass, L. 
ashlandi abundance of stages C4–C6 as well as cladoceran abundance all had no 
significant effect on mortality rates for both years. The regression model explained 
42% of the mortality variability in 2006 (P < 0.05), whereas in 2007 the model was not 
significant. In contrast to the cyclopoid, the Egg-N3 mortality rates of L. ashlandi were 
positively related to temperature in both years (P < 0.01, Table 2.3). In 2006, late 
copepodite stages (C4–C6) of D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi had significant 
positive effects on Egg-N3 mortality rates (P < 0.01 and P < 0.05, respectively) as well 
as Bosmina sp. abundances (P < 0.05). In 2007, only the con-specific C4–C6 
abundance positively influenced mortality rates (P < 0.0001). The regression models 
explained 73 and 51% of the variability in these mortality rates for 2006 and 2007, 
respectively (P < 0.0001).  
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Table 2.2. Statistical results of the multiple regression model of Egg-N3 mortality for 
D. bicuspidatus thomasi versus multiple environmental variables for the growing 
seasons in 2006 and 2007. 	
The sign of partial correlation coefficients defines the effect of each variable. Significant results are 
indicated in bold. 
 	
Table 2.3. Statistical results of the multiple regression model of Egg-N3 mortality for 
L. ashlandi versus multiple environmental variables for the growing seasons in 2006 
and 2007. 	
The sign of partial correlation coefficients defines the effect of each variable. Significant results are 
indicated in bold. 
Independent variables Dependent variable   
 2006 2007 
 Partial corr. 
coeff. 
p Partial corr. 
coeff. 
p 
Intercept ‒ 0.0676 0.7508 0.5574 0.2484 
Ln Temperature (°C) 0.0166 0.7988 ‒ 0.1378 0.3121 
Ln Phytoplankton biomass (mg Chl a m-3) ‒ 0.0340 0.2226 ‒ 0.0356 0.7371 
Ln D. bicuspidatus thomasi C4-C6 (ind m-2) 0.0444 0.0287 ‒ 0.0284 0.3126 
Ln L. ashlandi C4-C6 (ind m-2) ‒ 0.0016 0.8692 ‒ 0.0184 0.2709 
Ln Bosmina sp. (ind m-2) ‒ 0.0239 0.0642 0.0517 0.0614 
Ln Daphnia spp. (ind m-2) ‒ 0.0013 0.9231 0.0051 0.4437 
     
r2 adjusted 0.42  0.06  
P <0.05  >0.05  
Independent variables Dependent variable   
 2006 2007 
 Partial corr. coeff. p 
Partial corr. 
coeff. p 
Intercept ‒ 2.0424 <0.0001 ‒ 2.3459 <0.0001 
Ln Temperature (°C) 0.5264 0.0033 0.6575 0.0002 
Ln Phytoplankton biomass (mg Chl a m-3) ‒ 0.0118 0.2665 ‒ 0.0887 0.2823 
Ln D. bicuspidatus thomasi C4-C6 (ind m-2) 0.0239 0.0087 0.0053 0.6719 
Ln L. ashlandi C4-C6 (ind m-2) 0.0320 0.0362 0.0875 <0.0001 
Ln Bosmina sp. (ind m-2) 0.0390 0.0122 ‒ 0.0007 0.9642 
Ln Daphnia spp. (ind m-2) ‒ 0.0224 0.2274 ‒ 0.0265 0.1433 
     
r2 adjusted 0.73  0.51  
P <0.0001  <0.0001  
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2.6 DISCUSSION  
2.6.1 Stage-specific mortality in the two species  
The stage-specific patterns of mortality for D. bicuspidatus thomasi and L. 
ashlandi differed over their growing season. Daily mortality of D. bicuspidatus thomasi 
was characterized by a higher rate in stage pair N6–C1 for both years, while mortality 
rates in early stage pairs were quite similar to that of the copepodites. In contrast, 
mortality in L. ashlandi showed higher rates in naupliar stages and in C2–C3, whereas 
the copepodite stage pairs had low mortality rates in Lake Saint-Jean. Robust 
comparisons of our estimates of mortality rates for these two species with the published 
literature were not possible as no mortality rates have been previously estimated. 
However, some general comparisons with stage-specific mortality rates of other 
cyclopoid and calanoid species tend to support our results. Two cyclopoid species, 
Acanthocyclops robustus and Mesocyclops leuckarti showed higher mortality rates in 
the nauplii and Stage C1 than in copepodite stages (Vijverberg and Richter, 1982). 
In freshwater calanoid species in general, the highest mortality rates are 
generally observed in the naupliar stages with mortality rates in the copepodite stages 
markedly lower (Confer and Cooley, 1977; Gehrs and Robertson, 1975; Jiménez-
Melero et al., 2007). The elevated mortality rate in N6–C1 and lower survivorship of 
N6 through C1 for D. bicuspidatus thomasi suggests that this species might be more 
sensitive to environmental factors during this morphological transition than L. 
ashlandi. High mortality rates in N6–C1 are common in freshwater copepods (Gehrs 
and Robertson, 1975; Twombly, 1994) and have been associated with a high energy 
cost during metamorphosis to the first copepodite stage (Epp and Lewis, 1980). Due to 
the oligotrophic nature of Lake Saint-Jean, individuals at stage N6 passing to C1 might 
fail to maintain their metabolism at the level required for maintaining optimal 
swimming speeds, which could make them more vulnerable to predation and 
competition (Hart and Bychek, 2011; Herzig et al., 1980). The stage pair C2–C3 of L. 
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ashlandi also showed a high mortality resulting in a lower survival in 2006 that was 
also present in other diaptomid species and partly explained by predation (Confer and 
Cooley, 1977; Twombly, 1994). 
 
2.6.2 Environmental factors and mortality in early stages of the two species 
Mortality rates in the early stage pairs of D. bicuspidatus thomasi and L. 
ashlandi were affected differently by environmental conditions during their respective 
growing seasons. Temperature and phytoplankton biomass are known to act on 
copepod population dynamics (Jiménez-Melero et al., 2013; Seebens et al., 2009). 
However, in our study, they did not influence the daily mortality rates in early stages 
of D. bicuspidatus thomasi. This cold water species was present in the system when 
temperature was ~10°C during the spring and likely seems to tolerate wide temperature 
variations (as does Cyclops scutifer) without affecting its mortality in early stages 
(Waervagen and Nilssen, 2010). The lack of a significant relationship between 
mortality rate and phytoplankton biomass suggests that algal concentration was not 
limiting for naupliar development. Indeed, the average phytoplankton biomass during 
the growing season of D. bicuspidatus thomasi was 0.3 mg C L−1 and corresponds to 
the threshold concentration sufficient for a successful development of cyclopoid 
naupliar stages in general (Hansen and Santer, 1995). 
Predation, cannibalism and competition pressures could also affect copepod 
population dynamics (Peacock and Smyly, 1983; Twombly et al., 2007). In D. 
bicuspidatus thomasi, mortality in Egg-N3 was positively related to the abundance of 
stages C4–C6 in 2006. This density-dependent effect likely due to cannibalism of late 
copepodite stages on their con-specific early nauplii in D. bicuspidatus thomasi was 
expected as stages from C4 to C6 are known to be predaceous feeders on copepodites 
and nauplii in general (McQueen, 1969; Moore, 1979). In 2006, this cannibalism 
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pressure on early naupliar stages could have had been amplified by the low algal 
concentrations observed. As such, cannibalism can provide a subsidiary for algal food 
shortage for females (Hansen and Santer, 1995; van den Bosch and Santer, 1993). 
Contrary to 2006, no significant density-dependence effect was observed in 2007, 
which was likely due to the occurrence of an algal bloom that year during the growing 
season (Fig. 2.2). This lack of density-dependence effect in the presence of higher algal 
concentrations 2007 supports our hypothesis of the presence of density dependence due 
to food limitation in 2006 (Anderson, 1970; Gabriel, 1985). 
Contrary to D. bicuspidatus thomasi, temperature affected mortality positively 
in the early stages of L. ashlandi during the growing season in both years. Temperature 
acts on the behaviour and metabolism of copepods (Hart and Bychek, 2011). High 
temperatures during the growing season could increase the production of early stages 
in the system that coincides with the presence of predators, interspecific and 
intraspecific competitors also influenced by temperature. 
Density dependence can control mortality in calanoid early stages. As the 
exogenous diet probably appears in stage N3 (Tóth and Kato, 1996), a part of the 
density-dependent mortality observed in L. ashlandi Egg-N3 could result from 
competition by late C4–C6 stages for common food sources. Active cannibalism on 
Egg-N3 by L. ashlandi C4–C6 could also explain the density-dependent effect 
observed in our study, as predatory behaviours are present in some diaptomid species 
(Anderson, 1970). The interannual difference in the density-dependent effect of L. 
ashlandi probably results from the capacity of Leptodiaptomus sp. to exploit other food 
resources such as microzooplankton (Bundy et al., 2005). In addition, mortality in 
calanoid nauplii was also related to D. bicuspidatus thomasi C4–C6 in 2006, suggesting 
active predation by this dominant cyclopoid on calanoid nauplii (McQueen, 1969; 
Moore, 1979). Finally, the absence of a density-dependent effect from the two 
dominant cladocerans of Lake Saint-Jean for the mortality stage pair Egg-N3 in 2007 
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could be explained by the effectiveness of Bosmina sp. in switching between food items 
and exploiting other food resources other than the nauplii. Thus, this cladoceran could 
avoid significant interspecific competition with calanoid nauplii (DeMott, 1982). 
However, a density-dependent effect from Bosmina sp. occurred in 2006. This 
interannual difference would likely be due to the earlier peak in phytoplankton biomass 
in May 2006 followed by low phytoplankton biomass during the growing season of L. 
ashlandi (Fig. 2.2B). During this low phytoplankton biomass period, Bosmina sp. 
would probably be unable to switch its food resource and thus be forced to utilize the 
same food resource as the calanoid nauplii, in contrast to the situation in 2007. In regard 
to Daphnia spp., an efficient competitor with nauplii for phytoplankton, for both 2006 
and 2007, L. ashlandi could progressively eliminate this cladoceran from the lake 
through interspecific competition and therefore neutralize any interspecific 
competition with nauplii (Hansen and Hairston, 1998; Hazelwood and Parker, 1963). 
 
2.6.3 Control on recruitment for the two copepod species 
Recruitment was controlled by different factors for each of the two copepods. 
For D. bicuspidatus thomasi, PopEpr controlled the late naupliar abundance for both 
study years during the growing period. The seasonal pattern in abundance for these 
stages was similar over both years and clearly corresponded to the seasonal patterns of 
PopEpr. Periods of high PopEpr resulted in a high daily recruitment to N3, an elevated 
abundance of N4–N6 and a low survival of Egg to N3. In contrast, control of 
recruitment of L. ashlandi differed between years. Seasonal patterns in PopEpr were 
quite similar for both 2006 and 2007; seasonal patterns of the daily recruitment rate to 
N3 and for late naupliar abundance, however, showed interannual and intraannual 
differences. In summer 2006, high PopEpr resulted in an increase in the daily 
recruitment to N3 and an elevated late naupliar stage abundance, while survival in the 
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early stages was low suggesting an influence on the recruitment of L. ashlandi by 
PopEpr. However, a peak in daily recruitment to N3 and in late naupliar stage 
abundance occurred during the increased survival of the early stages during the autumn 
of 2006 implying that a recruitment of L. ashlandi was associated with survival during 
this period. In 2007, mortality/survival had a constant seasonal pattern, while PopEpr 
and recruitment to N3 had a marked seasonal pattern with periods of elevated PopEpr 
corresponding to periods of high daily recruitment to N3 and increased late naupliar 
stage abundance. Consequently, PopEpr controlled the recruitment of L. ashlandi in 
2007. In conclusion, the recruitment of D. bicuspidatus thomasi was controlled by 
reproduction (bottom-up control) during the growing season during both years, 
whereas reproduction and mortality/survival (top-down control) drove the recruitment 
of L. ashlandi depending on the year, likely related to the seasonal pattern of 
phytoplankton biomass (Fig. 2.2B). This illustrates how both bottom-up and top-down 
controls can act to regulate the recruitment and consequently the population dynamics 
of copepod species in a similar manner to that observed for other marine and freshwater 
species (Heath et al., 2008; Plourde et al., 2009a; Seebens et al., 2007; Twombly et al., 
2007). 
 
2.6.4 Limits of the mortality estimation 
The VLT method has assumptions and limitations that constrain its application 
to specific situations (Gentleman et al., 2012; Ohman, 2012). We are aware of these 
limits and were cautious in reducing the most important biases that could have a 
significant effect on our results. (i) Our sampling frequency (14 days) was much shorter 
than the average generation time of these copepods in summer (Table 2.1) and than the 
lake water renewal time (93 days), which would have likely minimized the biased 
associated with VLT (Kimmerer, 2015). (ii) By only considering the copepod 
population growth periods, we minimized bias associated with the summer diapause of 
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the cyclopoid population (Stage C5) and non-steady development times in general 
(Ohman, 2012). (iii) Although certainly not optimal, our generic approach to estimate 
temperature- and food-dependent development times and Epr is considered adequate 
to capture seasonal, interannual and interspecific differences important to our mortality 
estimates. Additionally, the drawback associated with using generic per capita Epr 
estimates (functions) would be a minor effect as PopEpr is more dependent on female 
abundance (Melle et al., 2014; Plourde et al., 2009a). (iv) The correction of the 
copepod abundances due to plankton net size selectivity allowed us to adjust abundance 
to avoid the common bias of unbalanced stage ratio (Eiane et al., 2002). 
 
2.7 CONCLUSION 
This study is the first to describe and contrast the stage-specific mortality rates 
of the two main cyclopoid and calanoid copepod species in a subarctic freshwater lake 
over 2 years of field data and using the VLT method. It also demonstrates how bottom-
up and top-down controls can affect the population dynamics of two copepod species. 
Different environmental forces influence the population dynamics of the main calanoid 
and cyclopoid species of Lake Saint-Jean, and interactions between bottom-up and top-
down controls govern copepod mortality and recruitment. These results demonstrate 
the importance of taking into consideration the sum of all environmental factors to 
better understand copepod population dynamics in Lake Saint-Jean and in freshwater 
ecosystems in general. Knowledge of stage-specific mortality, survival and recruitment 
is a fundamental element of copepod ecology. Our results may also provide useful 
information for fishery studies, as copepods are an important link in the energy transfer 
from primary producers to higher trophic levels. 
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3.1 RÉSUMÉ 
La prédation intraguilde au sein de la communauté d’invertébrés est souvent omise des 
discussions traitant des interactions trophiques majeures dans le réseau trophique 
pélagique des lacs. En raison de changements dans le comportement alimentaire 
pendant le développement ontogénique de certaines populations zooplanctoniques et 
de populations structurées par stade, la prédation intraguilde est vraisemblablement 
présente dans la communauté zooplanctonique. Le réseau trophique pélagique et les 
contributions alimentaires dans la diète de trois copépodes, un cladocère et la larve 
d’un poisson ont été examinés en utilisant les isotopes stables de carbone et d’azote. 
De mai à juillet, la plupart des composants du réseau trophique pélagique dépend de la 
matière organique particulaire (MOP) autochtone, bien que quelques copépodes, un 
cladocère et la larve de poisson dépendent de sources allochtones. Entre août et octobre, 
le réseau trophique pélagique dépend seulement de sources autochtones. Les résultats 
provenant d’un modèle de mélange basé sur l’analyse d’isotopes stables dans R (SIAR) 
suggère la présence de prédation intraguilde et de cannibalisme au sein de la 
communauté zooplanctonique. Le copépode cyclopoïde Diacyclops bicuspidatus 
thomasi et le copépode calanoïde Leptodiaptomus ashlandi dérivent leur signature en 
carbone de la MOP (75–250 µm) et de jeunes copépodites de calanoïdes et cyclopoïdes. 
Selon la période de l’année, le copépode calanoïde Epischura lacustris dérive une 
partie de son signal en carbone de jeunes copépodites et de L. ashlandi. Le cladocère 
Leptodora kindtii dérive une partie de son signal en carbone de L. ashlandi d’août à 
octobre. La prédation intraguilde est vraisemblablement présente entre la larve de 
poisson Osmerus mordax, D. bicuspidatus thomasi et L. ashlandi puisque le signal en 
carbone de la larve de poisson dérive de ces copépodes. 
 
Mots-clés : isotopes stables, matière allochtone, omnivorie, prédation intraguilde, 
zooplancton 
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3.2 ABSTRACT 
Intraguild predation within the invertebrate community is often omitted from 
discussions related to the major trophic interactions in the pelagic food web of lakes. 
Due to changes in feeding behaviour during ontogenic development in some 
zooplankton and stage-structured populations, intraguild predation is likely present in 
the zooplankton community. The pelagic food web and contributions to the diet of three 
copepods, one cladoceran and the larvae of a fish species were examined using carbon 
and nitrogen stable isotopes. From May to July, most components of the pelagic food 
web relied on autochthonous particulate organic matter (POM), although some 
copepods, one cladoceran and the fish larva relied on allochthonous sources. Between 
August and October, the pelagic food web relied only on autochthonous sources. The 
results from a mixed Stable Isotope Analysis in R (SIAR) model suggest the occurrence 
of intraguild predation and cannibalism within the zooplankton community. The 
cyclopoid copepod Diacyclops bicuspidatus thomasi and calanoid copepod 
Leptodiaptomus ashlandi derived their carbon signal from POM (75–250 µm) and 
early calanoid and cyclopoid copepodites. Depending on the time of year, the calanoid 
copepod Epischura lacustris derived a portion of its carbon signal from early 
copepodites and L. ashlandi. The cladoceran Leptodora kindtii derived a portion of its 
carbon signal from L. ashlandi during the August–October period. Intraguild predation 
likely occurs between the fish larvae Osmerus mordax, D. bicuspidatus thomasi and L. 
ashlandi as the carbon signal of the fish larvae is derived from these copepods. 
 
Keywords: allochthony, intraguild predation, omnivory, stable isotopes, zooplankton. 
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3.3 INTRODUCTION 
Intraguild predation occurs when one member of the feeding guild eats another 
member of the same guild where both compete for a shared resource (Polis et al., 1989). 
Intraguild predation within the invertebrate community can be a major trophic 
interaction in the pelagic food web of lakes as it can have a greater impact on the 
crustacean zooplankton community than vertebrate predation (Blumenshine and 
Hambright, 2003). Furthermore, intraguild predation can alter the bottom-up and top-
down effects of the entire food web (Hart, 2002; Irigoien and Harris, 2006; Mylius et 
al., 2001). Intraguild predation differs from competition as one of the two protagonists 
kills the other and it differs from extraguild predation (classic predation) as it reduces 
competition (Holt and Polis, 1997; Polis and Holt, 1992). Cannibalism, that may 
represent an extreme intraspecific case of intraguild predation where adults eat their 
offspring, may also exert predation pressure on the zooplankton community (Irigoien 
and de Roos, 2011; van den Bosch and Gabriel, 1991; van den Bosch and Santer, 1993). 
For instance, in a copepod population, cannibalism may stabilise the predator-prey 
fluctuations during periods of low food resource availability and consequently can play 
a key role in copepod population dynamics (Becker et al., 2004; van den Bosch and 
Gabriel, 1991). Intraguild predation is ubiquitous in ecosystems and is more likely to 
occur where populations are stage-structured and where feeding behaviour shifts with 
ontogenic development as occurs in copepod populations (Arim and Marquet, 2004; 
Polis et al., 1989).  
Intraguild predation can exist at all trophic levels of a lacustrine pelagic food 
web. For instance, intraguild predation occurs between rotifers and flagellates as both 
consume algae (Hiltunen et al., 2013), between copepods feeding on nauplii and 
copepodites, between copepods and cladocerans feeding on phytoplankton and 
protozoa (Burns and Schallenberg, 2001; Confer, 1971; Enríquez-García et al., 2013; 
Sommer and Sommer, 2006; Soto and Hurlbert, 1991b) and between larval fishes and 
copepods feeding on rotifers, copepods and cladocerans (Siefert, 1972). In ecosystems 
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where omnivory occurs, omnivory being defined as the consumption at more than one 
trophic level (Pimm and Lawton, 1978), intraguild predation and cannibalism 
(intraspecific predation) can coexist as cannibalism is often reported for species that 
act as intraguild predators (Sprules and Bowerman, 1988).  
The cyclopoid genus Diacyclops and calanoid genus Leptodiaptomus are 
common and widespread copepods in North American freshwater settings (Pinel-
Alloul et al., 2013; Swadling et al., 2001; Torke, 2001). Diacyclops bicuspidatus 
thomasi is a cold-water species generally very abundant from late spring to early 
summer (Andrews, 1953; Maier, 1989; McQueen, 1969; Moore, 1979). These 
copepods mature over spring and produce a new generation in late spring (Andrews, 
1953; Armitage and Tash, 1967; McQueen, 1969). The occurrence of a diapause phase 
characterizes its life cycle. Leptodiaptomus ashlandi (Copepoda: Calanoida: 
Diaptomidae) is very abundant during spring and summer (Moore, 1979). Its life cycle 
contrasts with that of D. bicuspidatus thomasi as it does not have a summer diapause 
phase (Torke, 2001). 
A shift in the feeding ecology of both the cyclopoid and the calanoid occurs 
between the early to adult stages. Nauplii and early copepodite stages are herbivores 
while late copepodite stages and adults exhibit omnivorous feeding behaviours 
(McQueen, 1969; Moore, 1979; Zánkai, 1991; Zánkai, 1994). Late copepodite stages 
and the adults of D. bicuspidatus thomasi feed on conspecifics, calanoid nauplii and 
young copepodites, cladocerans, rotifers and ciliates (Anderson, 1970; Dobberfuhl et 
al., 1997; LeBlanc et al., 1997; McQueen, 1969; Moore, 1979; Williamson, 1983). 
DeMott (1986) found that both nauplii and copepodites of calanoid and cyclopoid 
copepods can select their food. 
Most cladocerans are filter feeder species preying on algae, bacteria and ciliates 
(Agasild and Nõges, 2005; DeMott, 1982; Kankaala, 1988). The large cladoceran 
Leptodora kindtii is a voracious predator feeding on a wide variety of zooplankton from 
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cladocerans to copepods (Chang and Hanazato, 2004; Herzig and Auer, 1990). Most 
cladocerans, in contrast to nauplii and copepodites of calanoid and cyclopoid copepods, 
feed non-selectively (DeMott, 1986). 
Lake Saint-Jean (LSJ) is a large oligotrophic reservoir located in the Canadian 
boreal zone. Thirty-nine species make up the crustacean zooplankton community of 
this lake. Of these species, 24 are cladocerans, nine are cyclopoid copepods and six are 
calanoid copepods. Bosmina sp. is the dominant cladocerans while D. bicuspidatus 
thomasi and L. ashlandi dominate the cyclopoids and calanoids, respectively (Marion 
et al., in prep.). These species support the fish production and, more specifically, 
rainbow smelt (Osmerus mordax), the key forage species of this lake. The fish larvae 
preferentially prey on the dominant zooplankton species of LSJ (Sirois et al., 2012). 
Due to their feeding preferences that change through their ontogenic development 
(Chow-Fraser and Wong, 1986; Maly and Maly, 1974), D. bicuspidatus thomasi and 
L. ashlandi could be potential candidates for intraguild predation as predators and as 
prey. The great specific diversity and the different feeding behaviours in cladocerans 
and copepods suggest that intraguild predation could occur in this crustacean 
zooplankton community. 
This study aims to investigate intraguild predation within the pelagic food web 
of LSJ using stable carbon and nitrogen isotope signatures. The specific objectives are 
to (1) identify the main actors in any potential intraguild predation involving D. 
bicuspidatus thomasi and L. ashlandi as predators and potential prey, by describing the 
lake’s food web structure and estimating the trophic levels of organisms, and (2) 
evaluate the contribution of food sources in the diets of D. bicuspidatus thomasi and L. 
ashlandi and other potential intraguild predators of the same trophic level. The study 
aims to help identify those species having potential direct or indirect impacts through 
predation or competition on these two dominant copepods. 
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3.4 METHODS 
3.4.1 Study site 
Lake Saint-Jean (LSJ) is a large dimictic reservoir in the boreal zone, Quebec, 
Canada (48°35¢40² N, 72°01¢50² W; Fig. 3.1). This hydroelectric reservoir has a 
surface area of 1,053 km2 and a catchment area of 73,000 km2. LSJ is shallow with 
mean and maximal depths of 11 and 63 m, respectively (Jones et al., 1979). The 
average water residence time is three months. The lake is generally covered by ice from 
December to May. Twenty-one rivers flow into the lake and 75% of water supply is 
from three rivers (Hébert, 1995). LSJ is surrounded by the boreal forest covering 92% 
of the catchment area and is affected by some human activities (agriculture, forest 
logging and timber industry). The climate of the region is humid continental with warm 
and humid summers and long, cold and snowy winters. 
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Fig. 3.1. (A) Map of study area showing the geographic location of Lake Saint-Jean, 
Quebec, Canada and (B) the sampling station locations. 	
3.4.2 Sampling 
The lake was sampled eight times during the ice-free period from May to 
October 2008 (22 May, 3 and 18 June, 2 and 28 July, 13 August, 9 September and 6 
October). Samplings took place at two stations (East and West) (mean depth at each 
station ≈ 10 m) (Fig. 3.1). Vertical profiles of temperature, turbidity, dissolved oxygen 
and pH were obtained using a SeaBird SBE 19 plus CTD. For Chl a, surface and 
subsurface (2-m-depth) waters were sampled with a Kemmerer bottle. Water 
transparency and the maximum depth of the euphotic zone were estimated using a 
Secchi disk (euphotic zone depth max = 1.25 × Secchi disk depth; Carignan personal 
data). Particulate organic matter (POM) was collected using an integrated tube sampler 
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deployed from the surface to the maximum depth of the euphotic zone. Zooplankton 
and fish larvae were sampled, respectively, using a Bongo net (0.50-m-diameter) 
equipped with a 158-µm mesh and a Tucker trawl net (1 m2) equipped with a 500-µm 
mesh. Both nets were towed obliquely from 2 m above the lake bottom to the water 
surface. Zooplankton and fish larvae were put in Ziploc® bags and kept in coolers 
before being brought to the laboratory. 
 
3.4.3 Sample processing 
For determining Chl a, water samples were filtered through Whatman GF/F 
filters (500 mL). Chl a was then determined by fluorometric analyses following 24-h 
pigment extraction in 90% acetone at 5 °C (Parsons et al., 1984). Water samples for 
POM (1 L) were passed through a column having two sieves: a 250-µm mesh on the 
top of the column and a 75-µm mesh on the bottom. The fraction retained by the 75-
µm mesh sieve was considered as being the 75–250 µm fraction (copepod nauplii, 
rotifers and ciliates) while the fraction that passed through represented the < 75 µm 
fraction (small ciliates, phytoplankton cells, bacteria and detrital particles). POM 
samples were filtered through pre-combusted Whatman GF/F filters (500 °C for 5 h). 
Filter samples (in triplicate) were stored in Eppendorf tubes at -80 °C until isotopic 
analyses. Zooplankton and fish larvae were hand-picked while organisms were still 
fresh and identified to the lowest possible taxonomic level. Each isotopic sample was 
composed of 10 to 220 individuals depending on the species. For fish larvae, three 
individuals per species were pooled in the same sample. Three replicates were prepared 
for each taxon depending on availability. Copepods were separated into adults and 
copepodite stages that were grouped as early and late copepodite stages. Early 
copepodites were grouped as Calanoid and Cyclopoid. Zooplankton and fish larvae 
samples were stored at -80 °C in Eppendorf tubes until isotopic analyses. Because lipid 
content in zooplankton varies with the season and among organisms, and lipids are 
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depleted in 13C relative to proteins and carbohydrates, they can affect interpretations of 
δ13C results by lowering δ13C values (Kling et al., 1992; Syväranta and Rautio, 2010). 
Consequently, lipids were extracted following the protocol of Bligh and Dyer (1959) 
using a 2:1 chloroform-methanol (v/v) solution during a 24-h period. Zooplankton 
lipid-free samples were freeze-dried for 24 h following lipid extraction. 
 
3.4.4 Stable isotope analyses 
Zooplankton, fish larvae samples and POM filters were freeze-dried and 
transferred to tin capsules (5 × 8 mm). The isotopic concentrations in carbon and 
nitrogen were measured using a COSTECH ECS 4010 elemental analyzer coupled to 
a DeltaPlus XP IRMS (isotope ratio mass spectrometer) with a ConFlo III interface 
from Thermo Electron Co. Isotopic abundances were expressed in the conventional δ 
notation as parts per thousand (‰) according the equation: 
 
 
where X is the stable isotope of interest (either 13C or 15N) and R is the ratio of this 
isotope to the lighter isotope (either 12C or 14N). International standards for δ13C and 
δ15N were Vienna Pee Dee Belemnite (VPDB) limestone and atmospheric nitrogen, 
respectively. The regression method to correct our isotopic values used anhydrous 
caffeine (Sigma Chemical Co., St-Louis, USA), Mueller Hinton Broth (Becton 
Dickinson, USA) and the microalga Nannochloropsis as the stable isotope laboratory 
standards. These homemade standards were calibrated with certified standards of the 
National Institute of Standards and Technology (NIST, USA). The analytical precision 
(SD) was ± 0.30‰ for δ13C and ± 0.18‰ for δ15N. 
δX = Rsample / Rstandard( )−1 ×1000
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3.4.5 Trophic level and dietary contribution 
The trophic level of species was calculated at each station and for two defined 
periods (as defined in the ‘Data analyses’ section below) following the equation of Post 
(2002):  
 
where δ15N is the isotopic abundance of nitrogen, Δn is the nitrogen enrichment (in ‰) 
observed for each trophic level and estimated at 3.4‰ (Minagawa and Wada, 1984) 
and λ is the trophic level of primary producers (λ = 2). To reflect the isotopic signatures 
of primary producers, Daphnia spp. is reported as being the most appropriate taxon to 
use as a baseline for the pelagic food web study (Matthews and Mazumder, 2003). 
However, the reference baseline selected in this study was the primary consumer 
Bosmina sp. as this genus had the lowest δ15N signature among zooplankton taxa, 
which suggests a lower trophic level, and because it occurred at each station and each 
period, unlike Daphnia spp. (Fig. 3.2). The trophic level of organisms was estimated 
for each station and each period using the δ15N value of the baseline as the δ15N 
averages of Bosmina sp. for each station and each period. 
Potential contributions from different food sources to the diet of the various 
consumers, such as suspension and raptorial feeders (adults of Diacyclops bicuspidatus 
thomasi and Leptodiaptomus ashlandi, Epischura lacustris, Leptodora kindtii) and fish 
larvae (Osmerus mordax), were assessed using an SIAR mixed model (Stable Isotope 
Analysis in R, version 4.1.3; (Parnell et al., 2010). The potential food sources used in 
the SIAR mixed model for all consumers cited above were based on literature. SIAR 
used a consumer matrix containing the observed isotopic abundances of consumers and 
a source matrix containing the means and standard deviations of each source. As this 
Bayesian approach considers trophic enrichment, a trophic enrichment factor matrix 
was added using the means and standard deviations of trophic fractionation taken from 
TLconsumer =
(δ 15Nconsumer − δ 15Nbase )
Δn
+λ
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Post (2002) with 0.4 ± 1.3‰ for δ13C and 3.4 ± 1.0‰ for δ15N. The dietary 
contributions were determined for each station and for both periods. 
 
3.4.6 Data analyses 
Based on the diapause phase in the life cycle of D. bicuspidatus thomasi 
(Marion et al., 2016), we defined two periods in the study. The first period was from 
May to the end of July when the cyclopoid was present. The second period was from 
August to October when the cyclopoid entered diapause. Environmental characteristics 
were examined through non-parametric tests. Seasonal and spatial differences for the 
isotopic signatures and for the estimated trophic levels for each taxon were assessed 
using Student t-tests. One-way ANOVA followed by a post hoc Tukey’s test 
determined those trophic groups differing from each other at each station for each 
period and to define those species that comprise the different trophic groups. 
 
3.5 RESULTS 
3.5.1 Physicochemical environment 
Environmental variables for LSJ, except for the Secchi depth, showed 
significant seasonal and spatial variability. At both stations, temperature and pH were 
highest from August to October while turbidity and c were lowest during this period 
(Table 3.1). Phytoplankton biomass was higher from August to October for both 
stations with values of 2.05 and 1.12 mg Chl a m-3 for stations East and West, 
respectively (Table 3.1). 
When comparing stations, from May to July, the recorded temperature, turbidity 
and pH values were higher at Station East, whereas dissolved oxygen was highest at 
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Station West. From August to October, turbidity and pH were highest at Station East 
while temperature was lowest here and dissolved oxygen showed no significant 
difference between stations. Phytoplankton biomass was higher at Station East for both 
periods. 
 
 
 
Table 3.1. Environmental characteristics for the two sampling stations from Lake Saint-
Jean (mean ± standard deviation on the whole water column) during the periods of 
May–July (a) and August–October 2008 (b). Asterisks indicate significant differences 
between the two periods at both stations and the two stations at both periods (Mann-
Whitney tests). 
 
*, **, ***, **** represent p values < 0.05, 0.01, 0.001, 0,0001 and n.s: not significant 
  
 
Station East  Station West    
May–July August–October  May–July August–October  (a) (b) 
Latitude N 48°32¢36²  48°36¢42²    
Longitude W 72°12¢06²  71°52¢18²    
Secchi depth (m) 1.77 ± 0.30 1.53 ± 0.24 n.s 2.05 ± 0.36 1.84 ± 0.24 n.s n.s n.s 
Temperature (°C) 14.29 ± 3.66 16.56 ± 3.44 **** 12.95± 3.78 16.64 ± 3.10 **** **** * 
Turbidity (NTU) 1.44 ± 0.32 1.23 ± 0.14 **** 1.12 ± 0.39 0.89 ± 0.59 **** **** **** 
pH 7.37 ± 0.18 7.73 ± 0.15 **** 7.24 ± 0.34 7.66 ± 0.12 **** *** **** 
DO (mg L-1) 6.49 ± 0.76 5.66 ± 0.40 **** 6.60 ± 0.66 5.68 ± 0.36 **** ** n.s 
Chl a (mg m-3) 0.94 ± 0.16 2.05 ± 1.31 **** 0.85 ± 0.48 1.12 ± 0.32 ** ** ** 
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3.5.2 Pelagic food web structure and spatio-temporal variability 
The isotopic landscape of LSJ was characterized by δ15N values varying 
between 1.70‰ and 11.47‰ and by δ13C values varying between -34.56 and -25.34‰ 
(Fig. 3.2). POM < 75 µm had generally the lowest δ15N values in the food web, varying 
between 1.70‰ and 3.24‰ while δ15N values of POM 75–250 µm varied between 
3.16‰ and 4.32‰. The POM fractions were more enriched in δ13C than primary 
consumers, POM fractions having values ranging from -25.34 to -28.25‰ (Fig. 3.2). 
This enrichment was greater from August to October (Fig. 3.2b and d).  
The δ15N values of Bosmina sp. ranged from 2.20‰ to 3.85‰ over both time 
periods and showed the lowest δ15N values of the LSJ food web from August to October 
at Station West (Fig. 3.2d). Its δ13C values remained quite similar from May through 
October, ranging from -29.92‰ to -31.11‰. The two most abundant copepods of LSJ, 
D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi, had δ15N signatures varying between 5.90‰ 
and 8.62‰ from May to July; these δ15N values being similar to those of E. lacustris 
and L. kindtii (Fig. 3.2a and c). Most of copepods had δ13C values ranging from -
34.56‰ to -28.29‰ over both time periods (Fig. 3.2). Finally, highest δ15N values were 
found in the larval rainbow smelt (O. mordax) with values varying between 10.21‰ 
and 11.47‰ in the May–July period. Its δ13C values ranged from -30.63‰ to -28.75‰ 
during this period (Fig. 3.2a and c). 	  
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Fig. 3.2. Biplot of δ15N and δ13C signatures (‰) of cladocerans, copepods and fish 
larvae at stations East (a and b) and West (c and d) of Lake Saint-Jean during the 
periods of May–July (a and c) and August–October (b and d). Each symbol, defined in 
the legend, represents a mean ± standard deviation. 
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Comparing the temporal variation of δ15N signatures, the δ15N values of the 
POM fractions and larval fish did not differ between the two periods for both stations. 
The δ15N values for Holopedium gibberum, E. lacustris and the late copepodite stage 
of L. ashlandi were higher (Student t-test p < 0.01) from August to October than the 
May to July period at Station East (Fig. 3.3c and d) whereas at Station West, the δ15N 
values of Bosmina sp. and L. ashlandi were higher from May to July (t-tests p < 0.0001 
and p < 0.01 respectively) than the August–October sampling period (Fig. 3.4c and d). 
In terms of spatial variability, from May to July, δ15N signatures of most taxa and POM 
(except for POM 75–250 µm, L. ashlandi, D. bicuspidatus thomasi and O. mordax) 
had higher values at Station West than Station East (Fig. 3.3b and 3.4b). From August 
to October, only POM < 75 µm had higher δ15N values at the western sample site (t-
test p < 0.05) (Fig. 3.2c and d). 
For the seasonal patterns of δ13C values, at Station East, POM < 75 µm and 
Bosmina sp. showed no significant differences in δ13C values between the two periods. 
In contrast, POM 75–250 µm had enriched δ13C values (t-test p < 0.001) from August 
to October while L. kindtii, E. lacustris, H. gibberum and the late stages of L. ashlandi 
showed depleted δ13C values at this time at Station East (t-tests p < 0.0001 for L. kindtii 
and E. lacustris, p < 0.001 and p < 0.05, for H. gibberum and the late stages of L. 
ashlandi, respectively) (Fig. 3.3a and b). At Station West, E. lacustris had depleted 
δ13C values from August to October compared to the earlier period (t-test p < 0.01) 
whereas POM < 75 µm, 75–250 µm and Limnocalanus macrurus had enriched δ13C 
values (t-tests p < 0.001, p < 0.01 and p < 0.001, respectively) (Fig. 3.4a and b). In 
terms of spatial variability, early copepodite stages of cyclopoids at Station West were 
enriched in δ13C from May to July (t-test p < 0.01) compared to samples recovered at 
the same time at Station East. For the August–October period, the δ13C values of POM 
< 75 µm, L. ashlandi (late copepodite stage) and L. kindtii were enriched at Station 
West relative to Station East (t-tests: p < 0.01, p < 0.01 and p < 0.0001, respectively) 
(Fig. 3.3 and 3.4). 
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Fig. 3.3. Ranking of isotopic signatures in (a and b) carbon and (c and d) nitrogen for 
zooplankton and fish larvae of Lake Saint-Jean at Station East. Each symbol represents 
the mean ± standard deviation. Abbreviations correspond to species: B. s = Bosmina 
sp., D. s = Daphnia spp., H. g = Holopedium gibberum, L. k = Leptodora kindtii, Ca = 
calanoid, Cy = cyclopoid, E. l = Epischura lacustris, L. a = Leptodiaptomus ashlandi, 
L. m = Limnocalanus macrurus, C. s = Cyclops scutifer, D. b. t = Diacyclops 
bicuspidatus thomasi, M. e = Mesocyclops edax and O. m = Osmerus mordax. 
 121 
	
 
 
Fig. 3.4. Ranking of isotopic signatures in (a and b) carbon and (c and d) nitrogen for 
zooplankton and fish larvae of Lake Saint-Jean at Station West. Each symbol represents 
the mean ± standard deviation. Abbreviations correspond to species: B. s = Bosmina 
sp., D. s = Daphnia spp., H. g = Holopedium gibberum, L. k = Leptodora kindtii, Ca = 
calanoid, Cy = cyclopoid, E. l = Epischura lacustris, L. a = Leptodiaptomus ashlandi, 
L. m = Limnocalanus macrurus, D. b. t = Diacyclops bicuspidatus thomasi, M. e = 
Mesocyclops edax and O. m = Osmerus mordax. 
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3.5.3 Trophic level 
Trophic levels differed between taxa at each station and for each sampling 
period (ANOVA, Station East, May–July: F13,72 = 57.89, p < 0.0001 and August–
October: F4,27 = 56.27, p < 0.0001; Station West, May–July: F10,76 = 40.85, p < 0.0001 
and August–October: F8,44 = 38.12, p < 0.0001). Trophic levels were higher for H. 
gibberum, E. lacustris and the late copepodite stage of L. ashlandi from August to 
October (t-tests p < 0.001 and p < 0.01 for calanoids) at Station East (Table 4.2). H. 
gibberum, E. lacustris and L. macrurus had higher trophic levels from August to 
October (t-tests p < 0.001, p < 0.01 and p < 0.0001 respectively) at Station West. 
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Table 3.2. Average trophic levels (± SD) of cladocerans, copepods and fish larvae at 
each station during the periods of May–July and August–October. Letters beside the 
calculated trophic level indicate results of post hoc Tukey tests. Species sharing the 
same letter have trophic levels that are not significantly different. 
 
  
 Station East Station West 
Species May–July  August–October May–July August–October 
Cladocera         
Bosmina sp. 2.00 ± 0.18 a 2.00 ± 0.38 a 2.00 ± 0.10 a 2.00 ± 0.02 a 
Daphnia spp. 2.19 ± 0.13 a,b -  2.25 ± 0.36 a,b 2.50 ± 0.30 a,b 
H. gibberum 2.37 ± 0.10 a,b,c 2.74 ± 0.22 b 2.40 ± 0.19 a,b 2.91 ± 0.28 b,c 
L. kindtii 3.32 ± 0.20 d,e 3.38 ± 0.20 c 3.33 ± 0.20 d 3.67 ± 0.36 d 
Calanoida         
Early calanoid 2.69 ± 0.06 b,c -  3.17 ± 0.78 c,d 3.12 ± 0.04 b,c,d 
E. lacustris 3.32 ± 0.34 d,e 3.76 ± 0.17 d 3.32 ± 0.14 d 3.79 ± 0.38 d 
L. ashlandi Late 2.87 ± 0.18 c,d 3.50 ± 0.02 c,d -  3.82 ± 0.09 d 
L. ashlandi 3.52 ± 0.24 e,f -  3.40 ± 0.31 d 3.41 ± 0.27 c,d 
L. macrurus 3.86 ± 0.43 f,g -  3.57 ± 0.32 d 5.14 ± 0.01 e 
Cyclopoida         
Early cyclopoid 2.82 ± 0.07 c -  2.73 ± 0.04 b,c -  
C. scutifer 4.15 ± 0.01 g -  -  -  
D. b. thomasi 3.55 ± 0.33 e,f -  3.28 ± 0.24 d -  
M. edax 3.95 ± 0.12 f,g -  3.51 ± 0.00  -  
Fish larva         
O. mordax 4.14 ± 0.28 g -  4.24 ± 0.07 e -  
 124 
	
3.5.4 Potential food sources and dietary contribution 
With mean carbon signatures varying between -31.02 and -28.25‰ (Fig. 3.3a 
and 3.4a) and sharing the same trophic position (Table 3.2), D. bicuspidatus thomasi, 
L. ashlandi, E. lacustris and L. kindtii likely had the same food sources such as early 
cyclopoids, calanoids or cladocerans characterized by lower δ15N signatures for May–
July (Fig. 3.3c and 3.4c). The variability of the δ13C signatures of D. bicuspidatus 
thomasi and L. kindtii during this period indicated the presence of food sources 
enriched in carbon in their diet in contrast to the other zooplankton taxa except L. 
macrurus at Station West. By having the highest δ15N (Fig. 3.3c and 3.4c), potential 
food sources of O. mordax are likely be Bosmina sp., D. bicuspidatus thomasi, L. 
ashlandi, early cyclopoids and calanoids. Its carbon signal encompassed most 
zooplankton species at Station East during the May–July period and potential food 
sources were not easily distinguished (Fig. 3.3a). From August–October, carbon 
signatures of L. ashlandi, E. lacustris and L. kindtii ranged from -32.10 to -30.98‰ and 
from -31.94 to -29.29‰ at stations East and West, respectively. These values 
correspond to food sources such as early calanoids and Bosmina sp. (Fig. 3.3b and 
3.4b). 
The mixing model confirmed the importance of POM 75–250 µm and early 
cyclopoid stages as food sources for D. bicuspidatus thomasi at both stations during 
the May–July period (Fig. 3.5a and b). POM 75–250 µm contributed 22–59% and 32–
67% of the diet of D. bicuspidatus thomasi at stations East and West, respectively. 
Early cyclopoid stages represented 7–70% and 15–63% of its diet at stations East and 
West, respectively. From May to July, L. ashlandi derived its carbon from POM 75–
250 µm (21–50% contribution) and early cyclopoid (7.5–61%) and calanoid stages 
(10–48%) at Station East. Early calanoid stages dominated the diet of L. ashlandi at 
Station West by having a contribution ranging from 12 to 64% (Fig. 3.5c and d). 
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Fig. 3.5. Contribution of different food sources to the diet of the copepods D. 
bicuspidatus thomasi and L. ashlandi at stations East (a and c, respectively) and West 
(b and d, respectively) of Lake Saint-Jean from May–July. Shaded boxes, from dark to 
light grey, represent the 50, 75 and 95% Bayesian credibility intervals for estimates 
derived from SIAR. Contributions were significant when the minimal contribution was 
superior to 0%. 	  
 126 
	
At both stations during the May–July period, Bosmina sp. was the most 
important food source of E. lacustris, followed by early cyclopoid stages (Fig. 3.6a and 
b). From August to October, Bosmina sp., L. ashlandi and early calanoid stages 
contributed to the diet of E. lacustris with contributions of 23–52%, 6–52% and 5–
57%, respectively at Station West. For both stations from May–July, L. kindtii derived 
its carbon from Bosmina sp.. The contribution of Bosmina sp. increased for both 
stations between August–October while L. ashlandi also contributed 16–53% to the 
diet of L. kindtii at Station East during this time (Fig. 3.6c and d). 
Finally, from May to July, D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi were likely 
the most important food sources for O. mordax at Station East with contributions 
ranging from 1 to 46% (Fig. 3.7a). At Station West, however, D. bicuspidatus thomasi 
was more important to the diet of O. mordax (21–65%) than was L. ashlandi (2–42%; 
Fig. 3.7b). 
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Fig. 3.6. Contribution of different food sources to the diet of copepods E. lacustris and 
cladoceran L. kindtii at stations East (a and c, respectively) and West (b and d, 
respectively) of Lake Saint-Jean from May–July (light grey scale) and August–October 
(dark grey scale). Shaded boxes, from dark to light grey, represent the 50, 75 and 95% 
Bayesian credibility intervals for estimates derived from SIAR. Contributions were 
significant when the minimal contribution was superior to 0%. 
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Fig. 3.7. Contribution of different food sources to the diet of fish larvae (O. mordax) at 
stations East (a) and West (b) of Lake Saint-Jean during the period of May–July. 
Shaded boxes, from dark to light grey, represent the 50, 75 and 95% Bayesian 
credibility intervals for estimates derived from SIAR. Contributions were significant 
when the minimal contribution was superior to 0%. 			
3.6 DISCUSSION 
3.6.1 Pelagic food web structure and within-lake variability 
In our study, the two POM fractions were more enriched in δ13C than most 
zooplankton species collected at both stations. Lipid storage influences the δ13C 
signatures of a species as lipids are δ13C-depleted (Kling et al., 1992). In this study, 
lipids were extracted from zooplankton and, as such, the differences in δ13C signatures 
between zooplankton species and POM cannot be explained by lipid storage. POM 75–
250 µm is considered to be mainly copepod nauplii, rotifers and ciliates and POM < 75 
µm is considered to be mainly composed of small ciliates, phytoplankton cells 
(including the inedible fraction), bacteria and detrital particles. Besides this 
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autochthonous component, POM fractions are also composed of allochthonous organic 
material. Consequently, the isotopic signature of these fractions depends on the relative 
importance of each of these components. The organic matter pool in oligotrophic 
freshwater systems is often composed of a significant amount of allochthonous material 
enriched in δ13C (Glaz et al., 2012; Grosbois, 2017; Jones et al., 1998; Karlsson et al., 
2003; Wilkinson et al., 2013b). We observed an enrichment of the POM during the 
period of high phytoplankton biomass (August–October), yet this does not reflect a 
phytoplankton δ13C signature as phytoplankton are generally characterized by depleted 
δ13C values (Taipale et al., 2016). For example, the average phytoplankton δ13C 
signature from oligotrophic lakes situated in the northern boreal ecoregion (Quebec, 
Canada) is estimated at -32.2‰ (Marty and Planas, 2008). Moreover, the δ13C signature 
of Daphnia spp. (a non-selective herbivorous species) appears to be a good proxy for 
the δ13C signature of phytoplankton in the northern boreal ecoregion (Marty and Planas, 
2008) and daphnids have been reported to feed on phytoplankton sources during the 
summer and autumn months (Galloway et al., 2014; Grey et al., 2001; Rautio et al., 
2011). Consequently, the δ13C values (close to -30‰) of Daphnia spp. in LSJ were 
likely similar to phytoplankton values. In LSJ, the enriched carbon signatures of the 
two size fractions of POM and the δ13C depletion of phytoplankton (as suggested by 
Bosmina sp.) suggest a dilution of the phytoplankton isotopic signal in the POM due to 
allochthonous material masking the phytoplankton isotopic signal (del Giorgio and 
France, 1996; France, 1995; Glaz et al., 2012; Grosbois, 2017). 
Therefore, the δ13C signature of POM in LSJ is therefore not representative of 
phytoplanktonic cells but of allochthonous matter. During both sampling periods, most 
zooplankton species in LSJ were depleted in δ13C compared to POM with δ13C 
depletion more pronounced during times of high phytoplankton biomass (August–
October). Such a difference (0.5‰ to > 5‰) indicates a very efficient selective feeding 
by zooplankton on isotopically light food sources related to autochthonous sources, as 
observed in other studies (del Giorgio and France, 1996; Grey et al., 2001; Zigah et al., 
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2012). However, D. bicuspidatus thomasi, L. macrurus, L. kindtii and O. mordax have 
δ13C signatures that overlapped those of the POM fractions. This suggests a reliance 
on allochthonous resources by these species during periods of low phytoplankton 
biomass and a transfer of allochthonous carbon toward the higher trophic levels of the 
food web (Berggren et al., 2014; Rautio et al., 2011; Wilkinson et al., 2013a).  
Allochthony is expressed differently throughout the seasons among calanoids 
and cyclopoids. Berggren et al. (2015a) observed that allochthonous resources 
sustained the calanoid community during the late winter and the cyclopoid community 
throughout the year, while autochthonous resources sustained the calanoid community 
during summer, observations which support our findings. The question of allochthony 
in LSJ remains open after our study, but our results provide a glimpse into the 
complexity of the trophic links and highlight the need to know how allochthonous 
resources fueled the food web in LSJ and more specifically how these resources 
sustained the LSJ pelagic zooplankton community throughout the seasons. 
For both stations, the δ15N signatures of most individual taxa showed no change 
between the two sample periods. This could be due to δ15N signatures of POM fractions 
showing no difference between the two periods as most seasonal variation in the δ15N 
of zooplankton is due to the isotopic variation of the primary producers (Leggett et al., 
2000; Matthews and Mazumder, 2007). The lack of difference among seasons could 
also be caused by species assimilating either the same food sources or food sources 
having similar δ15N signatures across both periods. However, the δ15N signatures of E. 
lacustris and late copepodite stages of L. ashlandi showed seasonal heterogeneity 
between the two periods with a trend of enriched δ15N values during the August–
October period at Station East. Enrichments of 1.6 and 2.2‰ for E. lacustris and L. 
ashlandi, respectively, indicate a change in diet or differences in the δ15N of food 
sources. Other taxa had similar δ15N signatures for both periods. The SIAR results 
demonstrating the contribution of different food sources to the diet of E. lacustris lend 
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support to this observation. As for late L. ashlandi, two different copepodite stages are 
present (IV and V) and the δ15N signature was probably influenced by the diet changes 
through the ontogenic development of copepods occurring between the two periods 
(Dussart and Defaye, 2001; Maly and Maly, 1974) that alters the δ15N signature of this 
taxa (Matthews and Mazumder, 2007; Ventura and Catalan, 2008). 
A seasonal trend was observed in the δ13C signatures of most species in LSJ by 
having more depleted values during periods of higher phytoplankton biomass (August–
October). The δ13C signature of the pelagic zooplankton community was more 
representative of the phytoplankton signal while the δ13C signatures of the POM 
fractions were typical of allochthonous matter and did not overlap with the signatures 
of zooplankton species during this period. Consequently, the LSJ pelagic zooplankton 
community was likely supported by autochthonous sources during this period (August–
October) while both allochthonous and autochthonous sources likely fuelled the 
pelagic food web during periods of low phytoplankton biomass (May–July) as only a 
few species had δ13C signatures overlapping the POM fractions. Such seasonal patterns 
were also reported for the Loch Ness food web (Grey et al., 2001) as the presence of 
allochthony in a lake food web, whose origin and magnitude can vary depending on 
the types of zooplankton groups (Berggren et al., 2014; Wilkinson et al., 2013a). 
The δ15N signatures for some taxa were spatially heterogeneous across the lake 
with more enriched values at Station West compared to Station East. As POM < 75 µm 
had an enriched δ15N signature at Station West, this enrichment could have been 
transferred within the food web and can explain the enriched values for taxa at this 
station. Spatial variations in δ15N signatures can have multiple origins including 
agriculture and sewage outflows or via river inlets that alter the nutrient contributions 
and influence the isotopic values (Cabana and Rasmussen, 1996; Harvey and Kitchell, 
2000). However, nutrient inputs are not known for the lake and agriculture is limited 
to lowland areas that cover only a small percentage of the LSJ catchment area (Jones 
 132 
	
et al., 1979). As such, it is unlikely that agriculture could produce the observed spatial 
variations. These variations most likely result from water circulation as currents in the 
summer converge in an area located toward the eastern portion of the lake (Leclerc, 
1985) likely enhancing differences in nutrient levels between the two stations. Spatial 
differences in δ13C signatures were only detected for the early copepodite stages of 
cyclopoids and for POM < 75 µm, L. ashlandi (late stage) and L. kindtii in the periods 
of May–July and August–October, respectively. Mean δ13C values differed from 0.86 
to 1.97‰. For POM < 75 µm, this difference likely reflects a spatial variation in the 
phytoplankton community structure probably linked by different nutrient inputs (Rinke 
et al., 2009). For the zooplankton, this difference reflects most likely carbon isotopic 
variation in POM < 75 µm or dietary or metabolic differences between conspecifics 
(via difference in fractionation rates) (Gillies et al., 2012) if they assimilate the same 
diet or have dietary differences as shown by our results for L. kindtii. 
 
3.6.2 Omnivory in the pelagic food web 
This study highlights the food web architecture in LSJ that has a trophic pattern 
consistent with the classic trophic differentiation calculated for different zooplankton 
groups (Matthews and Mazumder, 2005; Ventura and Catalan, 2008). Having the 
lowest δ15N signatures, cladocerans Daphnia spp., Bosmina sp. and H. gibberum 
represent the primary consumers (TL > 2). Early copepodite stages were situated in 
trophic levels 2 and 3, late copepodite stages were situated in trophic levels 2 and more 
than 3 and adults copepods were at a trophic level greater than 3. This shift in trophic 
level from early stages to adult stages suggests a transition from primary to secondary 
consumers, transition from an herbivorous diet during the early stages to an 
omnivorous diet in adults. As well, this trophic level shift provides evidence that 
omnivory was prevalent in the LSJ food web. Moreover, adult diaptomids, such as L. 
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ashlandi, have been often considered as being herbivorous (Kling et al., 1992; Torke, 
2001), but their trophic position clearly argues for an omnivorous status in LSJ similar 
to D. bicuspidatus thomasi, E. lacustris and the cladoceran L. kindtii given they shared 
the same trophic level (TL > 3). Omnivory among diaptomids and copepods occurs 
generally through a dietary preference for ciliates, flagellates and rotifers over 
phytoplankton (Brandl, 2005; Bundy et al., 2005; Burns and Gilbert, 1993). However, 
both Daphnia spp. and copepods can consume protozoans. Having higher δ15N 
signatures for adult copepods and significantly different trophic levels than herbivorous 
cladocerans, these copepods appear to feed higher up the food chain. Adults of D. 
bicuspidatus thomasi and L. ashlandi, E. lacustris and the cladoceran L. kindtii had 
trophic levels that were not significantly different from each other suggesting that these 
species fed either on the same prey or different prey but that shared similar δ15N 
signatures. Moreover, the proportions of prey eaten by these species could be different 
and preys with contrasting δ15N signatures were ingested. Finally, the tertiary 
consumers (TL > 4) in the lake are O. mordax fish larvae and some other copepods. E. 
lacustris appears to be the only adult copepods affected by the absence of D. 
bicuspidatus thomasi in the system as its trophic levels were slightly higher during the 
diapause of the cyclopoid at Station West. The presence of L. ashlandi as a potential 
food sources of E. lacustris can explain its trophic level during this period at this 
station. This may also suggest that E. lacustris and D. bicuspidatus thomasi share 
common prey that were limiting for the calanoid when the cyclopoid was present in the 
food web. 
 
3.6.3 Trophic links 
The dietary analysis of D. bicuspidatus thomasi suggests that cannibalistic 
behaviour occurs in LSJ, as the main food sources were the early cyclopoid stages and 
POM 75–250 µm containing the standing stock of the copepod nauplii, rotifers and 
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ciliates. Cannibalism is common for this species given the importance of cyclopoid 
copepodites and nauplii in its diet (McQueen, 1969; Moore, 1979). Nauplii can 
represent 25–45% of its gut contents and rotifers, 40–60% (Moore, 1979), 
corroborating our results. The cyclopoid can also strongly select rotifers and reduce 
ciliate abundance (Brandl, 2005; Dobberfuhl et al., 1997) explaining the contribution 
of POM 75–250 µm in its diet from the mixing model. 
Although L. ashlandi is considered an herbivorous species (Infante and 
Edmondson, 1985), the species in LSJ fed on POM 75–250 µm, early cyclopoids and 
calanoids, at least between May and July. POM, in its diet, could be attributed to 
rotifers or ciliates, as these organisms are known to be food sources of diaptomid 
copepods (Burns and Gilbert, 1993; Moore, 1979; Williamson and Butler, 1986). 
Nauplii have also been reported to be a potential prey for diaptomid copepods 
(Anderson, 1970) and to become a food source during periods of food shortage 
(Williamson and Vanderploeg, 1988). This matches our results as nauplii also 
contribute to the POM 75–250 µm fraction. In the literature, there are no reports of 
either calanoid or cyclopoid copepodites in the diet of L. ashlandi. Nevertheless, in our 
study, the δ15N signature of L. ashlandi and the placing of this species within the same 
trophic levels as D. bicuspidatus thomasi, E. lacustris and L. kindtii—species known 
for their omnivorous and carnivorous feeding behaviour—support our results from the 
mixing model regarding the occurrence of copepodite stages in the diet of L. ashlandi. 
However, the δ13C signature of early copepodite stages can also reflect the δ13C 
signature of pure late nauplii as the other components in the POM 75–250 µm fraction 
could have diluted the signal of nauplii. Our results are also supported by the 
experimental studies of Anderson (1970) who found nauplii and copepodites in the diet 
of other adult diaptomid species. Nevertheless, other predation experiments are needed 
to confirm these findings. 
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From May to July, E. lacustris fed preferentially on Bosmina sp. and less on 
early cyclopoids. Their diet shifted toward Bosmina sp., L. ashlandi and early calanoids 
between August and October. The seasonal patterns in crustacean zooplankton 
community abundance in LSJ show that the most dominant prey items from May to 
July were D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi while the calanoid and cladocerans 
dominated the zooplankton community from August to October (Marion et al., in prep). 
Our results suggest a preference of E. lacustris for this cladoceran from May to July, 
consistent with observations of a selective feeding behaviour of this taxa (Chow-Fraser 
and Wong, 1986; Kerfoot, 1977; Wong and Sprules, 1985). Chow-Fraser and Wong 
(1986) revealed that copepods could represent 25% of the gut content in June, similar 
to our observed average contributions of early cyclopoids for both stations during the 
May–July period. The diet shift corroborated the higher δ15N signatures of E. lacustris 
from August to October and would likely result from seasonal change in the 
zooplanktonic abundance (Marion et al., in prep). 
Our analyses suggest that L. kindtii mainly fed on Bosmina sp. during both 
periods. This supports previous studies that reported Bosmina sp. to be one of its 
preferential prey items from which L. kindtii could affect their population dynamics 
(Branstrator and Lehman, 1991; McNaught et al., 2004). While the contribution of 
Bosmina sp. increased during the August–October period, late stages of L. ashlandi 
were also present in the L. kindtii diet at Station East. Copepods have been found in the 
gut contents of adult L. kindtii (Branstrator and Lehman, 1991), which could 
corroborate their presence as food sources. However, in the study of Branstrator and 
Lehman (1991), copepods were not identified nor staged thereby limiting a comparison 
with our results from the mixing model. 
O. mordax larvae fed mainly on D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi with 
a higher contribution of cyclopoids at Station West. These results were consistent with 
other studies on O. mordax that reported the importance of the cyclopoid in its diet and 
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that contributions of calanoid increased with ontogeny (Fortin, 2002; Siefert, 1972). 
Such dietary differences during the larval stage could explain the different 
contributions between the two stations as the samples of rainbow smelt at Station East 
were composed of different size-classes than those at Station West. Gut contents 
analyses of O. mordax larvae showed that cyclopoids and calanoids contributed 31–
84% and 3–27%, respectively, to the diet during the larval stage (Fortin, 2002) 
supporting our mixing model results. 
 
3.6.4 Intraguild predation in the pelagic food web through stable isotope 
analysis 
Few studies have explicitly shown IGP in the plankton food web. The isotopic 
signatures and the food contribution in the diets of D. bicuspidatus thomasi, L. 
ashlandi, E. lacustris, L. kindtii and O. mordax suggest multiple trophic interactions 
and the presence of intraguild predation within the zooplankton community as both 
organisms are potential competitors for one or several resources. Both D. bicuspidatus 
thomasi and L. ashlandi fed on POM 75–250 µm, early cyclopoids and early calanoids 
from May to July. Intraguild predation likely exists between these two most abundant 
species in LSJ. Nauplii, present in the POM 75–250 µm, fed mostly on phytoplankton 
cells and bacteria while early copepodites fed on phytoplankton cells, bacteria and 
rotifers (Monakov, 1976; Moore, 1979). Both food sources (phytoplankton cells, 
bacteria and rotifers) were also resources for these adult copepods (LeBlanc et al., 
1997; Moore, 1979; Williamson, 1983; Williamson and Butler, 1986). By feeding on 
early copepodites and nauplii, D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi could reduce 
the competition pressure for food sources during a period of food shortage occurring 
during the May–July period in LSJ when resources are crucial for copepod 
reproduction and development. This was expected as both copepod populations showed 
density-dependent effects on mortality in their early stages (Marion et al., 2016). These 
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predator-prey interactions also show that IGP plays an important role in maintaining 
the food web stability in the ecosystem. Moreover, as these two species were the 
dominant copepods in LSJ, early copepodites and nauplii were likely conspecifics and 
therefore this argues for the presence of cannibalism for these species, a common 
feature for species acting as intraguild predators (Sprules and Bowerman, 1988). 
Cannibalism on nauplii and on early copepodite stages is common for cyclopoids 
(McQueen, 1969; van den Bosch and Santer, 1993) but not for calanoids (Williamson 
and Vanderploeg, 1988). Thus, our results emphasize the need to consolidate the 
significant presence of cannibalism in this calanoid population. This behaviour could 
be interpreted as a self-regulatory mechanism necessary to maintain the existence of 
older stages during a period of low food availability as during the May–July period in 
LSJ (van den Bosch et al., 1988; van den Bosch and Gabriel, 1997). Moreover, these 
two species are likely involved in intraguild predation with O. mordax as nauplii 
copepods are an important part of the diet of fish larvae (Fortin, 2002) and both 
copepods. Therefore, fish larvae could be affected by competition and could be released 
from competition through its copepod competitors by intraguild predation. 
Intraguild predation by E. lacustris likely occurs in the food web during both 
defined periods. From May to July, the calanoid fed mainly on Bosmina sp. and early 
cyclopoid stages while the diet changed to Bosmina sp. and L. ashlandi in August to 
October. Such a dietary shift could be attributed to seasonal change in the zooplankton 
and phytoplankton communities. The feeding habits of E. lacustris preys suggest a 
consumption of same food resources as the calanoid such as flagellates, rotifers, ciliates 
and algae (Brandl, 2005; Burns and Gilbert, 1993; DeMott and Kerfoot, 1982; Moore, 
1979). Therefore, the predation involving the calanoid and its preys could be a situation 
of intraguild predation. The great efficiency of Bosmina sp. in regard to its capacity to 
selectively feed on the phytoplankton community during food shortages could explain 
the high contributions of Bosmina sp. in the diet of E. lacustris from May to July 
(DeMott, 1982; DeMott, 1986) as the cladoceran is most probably in strong 
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competition with the calanoid population for the algal resources. Like Bosmina sp., L. 
ashlandi can selectively feed and probably consumes prey of the same size range as 
the prey of E. lacustris from August to October (DeMott, 1986; Vanderploeg et al., 
1988). Consequently, intraguild predation by E. lacustris releases much competition 
pressure by feeding on Bosmina sp., L. ashlandi and early copepods to ensure its 
survival and sustain its reproduction during both periods (Polis et al., 1989; Schulze 
and Folt, 1990). 
L. kindtii is the largest taxon among all the species of the zooplankton 
community. Its main prey was Bosmina sp., but it also fed on L. ashlandi at Station 
East during the August–October period. The presence of L. ashlandi could be explained 
by the difference of the size range of prey between juveniles and adults of L. kindtii. 
Indeed, L. kindtii juveniles mainly feed on cladocerans and rotifers while adults mainly 
feed on cladocerans and copepods (Branstrator and Lehman, 1991). From the mixing 
model, the occurrence of calanoid copepods likely reflects the variable L. kindtii stages 
within our samples. Intraguild predation could likely occur between L. ashlandi and L. 
kindtii adults as both can feed on rotifers but also on copepods and nauplii (Lunte and 
Luecke, 1990). 
 
3.7 CONCLUSION 
The isotopic signatures of zooplankton from Lake Saint-Jean show that this 
community was sustained by both autochthonous and allochthonous organic matter 
from May to July, then relied upon more autochthonous sources from August to 
October. Allochthony was more important for some species like D. bicuspidatus 
thomasi, L. macrurus and L. kindtii than L. ashlandi, E. lacustris and likely varied 
seasonally. As the allochthonous signal was transferred to rainbow smelt fish larvae by 
D. bicuspidatus thomasi, the mechanisms behind the assimilation of the allochthonous 
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organic matter by D. bicuspidatus thomasi and L. ashlandi in LSJ comes into question 
as this assimilation seems to differ according to functional groups. Calanoid and 
cyclopoid copepods assimilate the allochthonous organic matter by pathways 
associated with POM and DOM, respectively, and this involves both the microbial food 
web and microzooplancton (Berggren et al., 2014). Insights into these different 
interactions would improve our understanding of the other potential food web 
interactions within LSJ. 
The study highlighted the multiple interactions within the zooplankton 
community and established the existence of a complex zooplankton food web structure 
having both intraguild predation and cannibalism involving D. bicuspidatus thomasi 
and L. ashlandi, the two dominant copepods of the lake. Further studies should obtain 
the isotopic signature of nauplii. This signature would improve the description of 
nauplii feeding behaviour. As well, the use of the POM remains unclear given that it 
represents a mixture of different organisms. A more developed picture of the isotopic 
signature of nauplii would improve the assessment of the impact of D. bicuspidatus 
thomasi and L. ashlandi on nauplii given that they can sustain significant losses within 
the system. Moreover, E. lacustris and L. kindtii are not the most abundant species in 
the LSJ zooplankton community but they are physically larger organisms and could be 
considered as important intraguild predators having a marked impact on the 
zooplankton community as both could prey on L. ashlandi during periods of food 
shortage. 
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DISCUSSION ET CONCLUSION 		
DYNAMIQUE DU ZOOPLANCTON DU LAC SAINT-JEAN 
L’étude présentée dans cette thèse est la première à s’intéresser à la production 
secondaire du lac Saint-Jean, un réservoir oligotrophe du Bouclier boréal canadien et 
plus particulièrement à la dynamique des populations de crustacés zooplanctoniques de 
ce réservoir. L’activité économique majeure de ce réservoir est la pêche sportive à la 
ouananiche, à la lotte et au doré jaune qui constitue une ressource économique 
importante pour la région Saguenay-Lac-Saint-Jean. Les objectifs de l’étude étaient de 
définir la dynamique du zooplancton du lac et d’identifier les différents facteurs 
environnementaux interagissant sur cette dynamique. L’étude a identifié les espèces 
dominantes du lac Saint-Jean et a ensuite déterminé les facteurs environnementaux 
abiotiques et biotiques contrôlant la dynamique de population des deux espèces 
dominantes de ce réservoir. Les interactions trophiques complexes (prédation extra et 
intraguilde, compétition), la ressource algale ainsi que la prédation des jeunes larves 
d’éperlan arc-en-ciel semblent concourir à la régulation de la dynamique du 
zooplancton au lac Saint-Jean. 
 
 
La communauté de crustacés zooplanctoniques du lac 
Les communautés de crustacés zooplanctoniques en Amérique du Nord et au 
Canada ont depuis longtemps été étudiées, des grands aux petits lacs, des lacs avec 
poissons et sans poisson (Anas et al., 2015; Barbiero et al., 2005; Davis, 1969; Drouin 
et al., 2009; Krieger and Klarer, 1991; Patalas, 1969; Patalas, 1972; Pinel-Alloul et al., 
2013; Rudstam et al., 2014; Watson, 1974). Les communautés zooplanctoniques sont 
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des organismes clés pour les poissons, et malgré l’importance de la pêche sportive et 
son impact sur l’économie de la région, les communautés de crustacés 
zooplanctoniques du lac Saint-Jean ainsi que son réseau trophique n’ont jamais été 
étudiés. Le premier chapitre de cette thèse représente ainsi la première étude décrivant 
la dynamique de cette communauté de crustacés zooplanctoniques. Cette communauté 
est dominée par deux espèces, un copépode cyclopoïde Diacyclops bicuspidatus 
thomasi et un copépode calanoïde Leptodiaptomus ashlandi, suivi par les cladocères 
Bosmina sp. et Daphnia spp. (Chapitre I). Les trois premières espèces représentent à 
elles seules plus de 75 % de la communauté de crustacés zooplanctoniques du lac. Elles 
sont dominantes dans les régions du Bouclier boréal canadien et plus particulièrement 
dans les régions subarctiques (Pinel-Alloul et al., 1979; Sprules, 1977). Alors que D. 
bicuspidatus thomasi et Bosmina sp. sont des espèces ubiquistes dans ces régions, le 
calanoïde L. ashlandi est une espèce plus commune des lacs profonds et oligotrophes 
(Pace, 1986; Patalas, 1972). 
 
 
Saisonnalité de la communauté de crustacés zooplanctoniques 
La succession saisonnière des quatre principales espèces de crustacés 
zooplanctoniques du lac Saint-Jean a montré une variation interannuelle entre les deux 
années d’étude (2006 et 2007) principalement due à une différence interannuelle des 
patrons d’abondance du copépode calanoïde L. ashlandi (décalage d’un mois du pic 
d’abondance en 2007 par rapport à 2006). Cette différence interannuelle résulte 
vraisemblablement de l’interaction entre la prédation des larves d’éperlan et la 
phénologie de la floraison phytoplanctonique. Les larves d’éperlans peuvent ingérer 
quotidiennement 70% de leur masse corporelle au début de l’été (Plourde et al., 2012). 
Leurs proies préférentielles au lac Saint-Jean changent à travers leur ontogénie, de 
nauplii de copépodes et de copépode cyclopoïde D. bicuspidatus thomasi au calanoïde 
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L. ashlandi et cladocères (Fortin, 2002; Plourde, 2011). Avec une abondance de larves 
de l’année d’éperlan arc-en-ciel plus élevée en 2006 qu’en 2007, la pression de 
prédation des vertébrés est supposée être plus importante et pourrait ainsi expliquer le 
déclin de L. ashlandi à la fin juillet 2006 par rapport à 2007. En 2007, la faible pression 
de prédation des jeunes larves d’éperlan a pu permettre à la population du cyclopoïde 
D. bicuspidatus thomasi de dominer la communauté zooplanctonique jusqu’à la 
diapause du cyclopoïde. Le déclin du cyclopoïde a ensuite pu faciliter le 
développement de la population du calanoïde jusqu’en Octobre.  
La phénologie des floraisons phytoplanctoniques fait apparaître un décalage 
temporel entre les deux années d’étude qui proviendrait d’une débâcle précoce du lac 
en 2006 (Chapitres I et II) et qui peut changer la structure du réseau trophique. Ce 
décalage temporel dans les floraisons printanières phytoplanctoniques a ainsi pu 
retarder la disponibilité en ressources phytoplanctoniques pour la communauté 
zooplanctonique. La composition spécifique et la structure de la communauté 
phytoplanctonique auraient pu être altérées affectant la pression de compétition 
interspécifique et intraspécifique sur la population du calanoïde (Winder et al., 2012; 
Winder and Sommer, 2012). Le décalage temporel de la floraison printanière 
phytoplanctonique associé à une faible pression de prédation de jeunes éperlans a 
vraisemblablement affecté les interactions trophiques compétitives à l’intérieur de la 
communauté de crustacés zooplanctoniques en favorisant le calanoïde (Chapitre I). 
Les patrons saisonniers de Bosmina sp. sont variables suivant les deux années 
avec une distribution bimodale en 2006 (pics fin juillet et mi-septembre) alors qu’un 
seul pic est présent à la mi-juillet 2007. Cette variabilité interannuelle résulterait d’une 
floraison phytoplanctonique plus précoce en 2006 comme pour le calanoïde. Elle 
pourrait également être lié à la variabilité interannuelle de la pression de prédation des 
jeunes éperlans de l’année sur D. bicuspidatus thomasi et L. ashlandi. Une forte 
pression de prédation des vertébrés (2006) associée à des ressources alimentaires moins 
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disponibles conduirait la prédation des larves sur L. ashlandi à diminuer la compétition 
interspécifique entre les calanoïdes et les cladocères à la fin de l’été. Quand la pression 
de prédation des vertébrés est réduite (2007), elle permettrait alors au cyclopoïde D. 
bicuspidatus thomasi de prendre pour proie la population de calanoïde et de réduire la 
compétition interspécifique entre le calanoïde et le cladocère jusqu’à la diapause du 
cyclopoïde. Ensuite, l’absence du cyclopoïde associée à une faible prédation des 
vertébrés semblerait avoir un impact considérable sur la compétition interspécifique 
entre le calanoïde et le cladocère en favorisant le développement du calanoïde. La 
population du cyclopoïde D. bicuspidatus thomasi semble avoir un rôle important dans 
la communauté zooplanctonique du lac Saint-Jean, de telle façon qu’il pourrait avoir 
un effet tampon potentiel sur la population de calanoïde quand la pression de prédation 
des vertébrés est faible. 
 
 
Variabilité spatiale de la communauté de crustacés zooplanctoniques 
En plus des variations saisonnières, la communauté de crustacés 
zooplanctoniques du lac Saint-Jean varie également spatialement en fonction de la 
stratification thermique du lac. Certaines régions du lac et plus spécifiquement les 
régions peu profondes ne subissent pas de stratification thermique de la colonne d’eau 
(Leclerc, 1985). Les zones stratifiées du lac sont caractérisées par des abondances plus 
élevées de crustacés zooplanctoniques et du nombre d’espèces en comparaison aux 
zones non stratifiées. Cette différence pourrait être expliquée par la ségrégation spatiale 
des jeunes éperlans de l’année (Chapitre I) qui sont plus abondants dans les zones 
pélagiques peu profondes du lac Saint-Jean (Plourde-Lavoie and Sirois, 2017b). Des 
abondances élevées de jeunes éperlans de l’année associées à des faibles abondances 
zooplanctoniques dans les zones non stratifiées semblent illustrer une forte pression de 
prédation de ces vertébrés dans ces zones du lac Saint-Jean. Les résultats du Chapitre I 
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étaient attendus puisque l’hypolimnion créé par la thermocline est utilisé comme un 
refuge par les crustacés zooplanctoniques contre la prédation alors que dans les zones 
non stratifiées, ce refuge peut être fortement réduit voire complétement éliminé 
facilitant ainsi la prédation des vertébrés (Gauthier et al., 2014; Gelinas and Pinel-
Alloul, 2008; Lévesque et al., 2010; Masson et al., 2004). 
Les résultats du Chapitre I ont également montré que le calanoïde L. ashlandi 
dominait la communauté de crustacés zooplanctoniques dans les deux zones pour les 
deux années. La distribution verticale ainsi que la migration verticale diurne des 
espèces zooplanctoniques associées à la présence des jeunes éperlans de l’année dans 
les eaux épilimnétiques (Plourde-Lavoie and Sirois, 2017b; Roseman and O'Brien, 
2013) pourrait expliquer la prédominance du calanoïde dans les zones stratifiées 
puisque ce copépode réside dans le métalimnion jour et nuit contrairement aux autres 
espèces zooplanctoniques comme le cyclopoïde D. bicuspidatus thomasi et les 
cladocères qui migrent vers l’épilimnion la nuit (Bourdeau et al., 2015; Nowicki et al., 
2017; Vanderploeg et al., 2015; Watkins et al., 2017). 
En plus de la prédation des vertébrés, la variation spatiale dans la structure de 
la communauté de crustacés zooplanctoniques pourrait être également influencée par 
la dynamique du phytoplancton du lac. Alors que la biomasse phytoplanctonique est 
plus élevée dans les zones non stratifiées en 2006, l’inverse se produit en 2007.  Cette 
différence interannuelle peut être expliquée par une différence dans la phénologie du 
phytoplancton entre les deux années qui influence différemment les deux zones. La 
dynamique du couvert de glace du lac Saint-Jean, avec un départ des glaces plus 
précoce en 2006 qu’en 2007, a pu altérer la dynamique du phytoplancton en changeant 
le commencement de la stratification thermique du lac (Adrian et al., 1999; Thackeray 
et al., 2008; Winder and Sommer, 2012). Toutefois, de telles variations interannuelles 
de la biomasse phytoplanctonique pour les deux zones pourraient également dépendre 
des interactions entre l’intensité lumineuse, la disponibilité des nutriments et également 
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des interactions trophiques. Selon la théorie des interactions trophiques en cascade ou 
un contrôle exercé par les forces descendantes, une forte pression de prédation des 
poissons planctivores va réduire la densité du zooplancton de grande taille, le broutage 
sur le phytoplancton va diminuer et la biomasse phytoplanctonique va augmenter 
(Carpenter et al., 1985). Les résultats du Chapitre I semblent supporter cette hypothèse 
de la théorie des interactions trophiques en cascade. En effet, en 2006 la pression de 
prédation des jeunes éperlans de l’année sur L. ashlandi pourrait avoir diminué le 
broutage sur le phytoplancton en comparaison à 2007. 
 
 
Allochtonie et omnivorie, caractéristiques du réseau trophique 
La communauté de crustacés zooplanctoniques du lac Saint-Jean fait partie d’un 
réseau trophique dont la source de carbone dérive de la matière organique autochtone 
et allochtone de mai à juillet alors que la matière organique autochtone est la principale 
source de carbone du réseau d’août à octobre (Chapitre III). La présence de 
l’allochtonie a été reportée dans les écosystèmes oligotrophes où la matière organique 
est composée d’une quantité significative de matière allochtone (Glaz et al., 2012; 
Grosbois, 2017; Jones et al., 1998; Karlsson et al., 2003; Wilkinson et al., 2013b). La 
dépendance aux ressources allochtones du zooplancton au lac Saint-Jean concorde avec 
d’autres études bien que l’importance relative des ressources allochtones pour le 
zooplancton pélagique varie temporellement et suivant les lacs due aux différentes 
stratégies alimentaires des espèces zooplanctoniques qui peuvent différer 
considérablement suivant les lacs (Berggren et al., 2014; Rautio et al., 2011; Wilkinson 
et al., 2013a). L’allochtonie s’exprime également différemment à travers les saisons 
entre les populations de copépodes calanoïdes et cyclopoïdes (Berggren et al., 2015a). 
La présence de l’allochtonie chez certaines espèces de crustacés zooplanctoniques du 
lac Saint-Jean telles que D. bicuspidatus thomasi, le cyclopoïde dominant de cette 
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communauté zooplanctoniques, implique que cette source de carbone est un élément 
important dans l’écosystème du lac lors de périodes de faible biomasse 
phytoplanctonique. Ce cyclopoïde étant une source de nourriture pour les larves 
d’éperlan arc-en-ciel (Chapitre III) et l’éperlan arc-en-ciel étant le poisson fourrage clé 
du lac, ce carbone allochtone va alors également alimenter les niveaux trophiques 
supérieurs de l’écosystème. 
Le réseau trophique pélagique du lac Saint-Jean possède une architecture qui 
concorde avec la différenciation trophique classique des différents groupes 
zooplanctoniques (Matthews and Mazumder, 2005; Perga and Gerdeaux, 2006; 
Ventura and Catalan, 2008) (Chapitre III). L’omnivorie occupe une place 
prépondérante dans ce réseau trophique pélagique. Les résultats du Chapitre III ont 
montré un changement de niveau trophique des jeunes stades copépodites vers le stade 
adulte suggérant la transition de consommateurs primaires vers des consommateurs 
secondaires soit la transition d’une diète herbivore pendant les jeunes stades 
copépodites à une diète omnivore pour les adultes. Ce changement dans les niveaux 
trophiques fournit ainsi la preuve que l’omnivorie est prédominant dans le réseau 
trophique du lac Saint-Jean. De plus, les adultes de diaptomidés comme L. ashlandi, 
sont souvent considérés comme herbivores (Kling et al., 1992; Torke, 2001), mais leur 
position trophique plaide en la faveur d’un statut omnivore au lac Saint-Jean similaire 
à D. bicuspidatus thomasi, E. lacustris et le cladocère L. kindtii. La présence de 
l’omnivorie dans le réseau trophique implique l’existence de liens trophiques 
complexes à l’intérieur de l’écosystème pélagique du lac Saint-Jean. 
La présence d’omnivorie dans le réseau trophique du lac Saint-Jean implique la 
présence d’interactions multiples au sein de la communauté zooplanctonique et 
l’existence d’une structure complexe du réseau trophique zooplanctonique caractérisé 
à la fois par la prédation intraguilde et le cannibalisme impliquant D. bicuspidatus 
thomasi et L. ashlandi, les deux copépodes dominants du lac (Chapitre III).	  
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Mortalité stade-spécifique dans les deux populations de copépodes 
Alors que la croissance, le développement et la reproduction des copépodes 
occupent une partie importante de la recherche dans les écosystèmes d’eau douce (Hart 
and Bychek, 2011; Hart et al., 1995; Havens et al., 2015; Jiménez-Melero et al., 2012; 
Santer, 1994; Twombly and Burns, 1996a; Twombly and Tisch, 2000), la mortalité 
reste encore peu étudiée en limnologie biologique malgré sa contribution formelle dans 
le contrôle de la dynamique des populations des copépodes marins (Daewel et al., 
2014; Eiane et al., 2002; Plourde et al., 2009a). La connaissance des stades de 
copépodes d’une population les plus enclins à subir une forte mortalité est essentielle 
dans la compréhension de la dynamique de cette population ainsi que la connaissance 
des facteurs environnementaux abiotiques et biotiques influençant cette mortalité. Les 
copépodes marins présentent souvent une mortalité plus élevée chez les jeunes stades 
(Eiane et al., 2002; Hirst et al., 2007; Melle et al., 2014). Une mortalité plus importante 
a également été reportée chez les jeunes stades de certaines espèces de copépodes d’eau 
douce à l’aide d’approche par analyse de cohortes (analyse longitudinale) ou de 
modèles de simulation (Confer and Cooley, 1977; Gehrs and Robertson, 1975; 
Twombly, 1994; Vijverberg and Richter, 1982). Les deux principales populations de 
copépodes du lac Saint-Jean ne s’écartent pas de ces observations (Chapitre II). Les 
populations du cyclopoïde D. bicuspidatus thomasi et du calanoïde L. ashlandi 
présentent des patrons de mortalité stade-spécifique qui diffèrent entre les deux espèces 
pendant leur saison de croissance. La mortalité journalière du cyclopoïde est 
caractérisée par un taux de mortalité plus élevé pour la paire de stades N6–C1. Cette 
mortalité pendant la période de métamorphose, commune chez les copépodes d’eau 
douce (Twombly, 1994), est probablement due au coût énergétique pendant les 
changements morphologiques (Epp and Lewis, 1980). Le lac Saint-Jean étant un lac 
oligotrophe, la capacité des copépodes cyclopoïdes à maintenir leur métabolisme à un 
niveau suffisant pour leur survie peut être difficile et peut alors affecter leur vitesse de 
nage et de sédimentation. Les individus peuvent alors devenir plus vulnérables à la 
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prédation et à la compétition (Hart and Bychek, 2011; Herzig et al., 1980), interactions 
trophiques qui peuvent devenir complexes dans le réseau trophique pélagique du lac 
comme le suggère les résultats du Chapitre I et III. Par ailleurs, la mortalité élevée de 
la paire de stades N6-C1 chez le cyclopoïde suggère que ce copépode pourrait être plus 
sensible aux facteurs environnementaux pendant sa transition morphologique que le 
calanoïde. La mortalité journalière du calanoïde, quant à elle, est caractérisée par des 
taux de mortalité élevés pour les stades naupliens ainsi que pour la paire de stades C2–
C3. Cette mortalité chez les jeunes copépodites	de	L. ashlandi semble s’expliquer en 
partie par la prédation et la compétition (Chapitre I et III). 
 
 
Facteurs environnementaux et mortalité des jeunes stades des deux populations 
de copépodes 
Le contrôle de la mortalité des jeunes stades de copépodes varie suivant les 
deux principales espèces du lac Saint-Jean (Chapitre II). Chez le cyclopoïde, la 
prédation et la compétition influencent positivement la mortalité des jeunes stades 
contrairement à la température et à la biomasse phytoplanctonique bien que ces deux 
facteurs environnementaux soient connus pour affecter la dynamique de population de 
copépodes (Hart, 1996; Jiménez-Melero et al., 2013; Seebens et al., 2009). D. 
bicuspidatus thomasi est une espèce qualifiée d’eau froide et pourrait ainsi tolérer les 
variations de température présentes pendant sa période de croissance sans affecter la 
mortalité des jeunes stades comme chez le cyclopoïde Cyclops scutifer (Waervagen 
and Nilssen, 2010). L’absence d’effet de la biomasse phytoplanctonique sur ces jeunes 
stades suggère que ce facteur n’est pas limitant pour le développement des nauplii 
pendant la période de croissance de la population du cyclopoïde (Hansen and Santer, 
1995; Moore, 1979). 
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La prédation, le cannibalisme et la compétition sont également connues pour 
affecter la dynamique des populations de copépodes (Peacock and Smyly, 1983; 
Twombly et al., 2007). L’effet de la densité-dépendance des stades C4 à C6 de D. 
bicuspidatus thomasi est le seul facteur parmi ceux testés dans le Chapitre II à affecter 
la mortalité des jeunes stades cyclopoïdes au lac Saint-Jean. Cet effet de la densité-
dépendance s’explique par le comportement cannibale du cyclopoïde présent chez les 
stades C4 à C6, connus pour être des prédateurs se nourrissant de copépodites et de 
nauplii (McQueen, 1969; Moore, 1979). L’analyse isotopique de sources potentielles 
de nourriture pour les adultes D. bicuspidatus thomasi présentée dans le Chapitre III 
atteste de la présence de cannibalisme pour cette espèce au lac Saint-Jean. Les résultats 
du Chapitre II ont montré que la présence de densité-dépendance est liée à la limitation 
en nourriture dans le système. En 2006, année caractérisée par une faible biomasse 
phytoplanctonique pendant la période de croissance du cyclopoïde, l’effet de la densité-
dépendance semble avoir été amplifié et le cannibalisme a pu fournir une source de 
nourriture secondaire pendant les périodes de pénurie de nourriture pour les femelles 
(Hansen and Santer, 1995; van den Bosch and Santer, 1993). En 2007, une floraison 
algale est présente pendant la période de croissance du cyclopoïde et l’effet de la 
densité-dépendance est absent supportant notre hypothèse de densité-dépendance due 
à une limitation en nourriture pour le cyclopoïde (Anderson, 1970; Gabriel, 1985). 
Contrairement à D. bicuspidatus thomasi, la mortalité des jeunes stades de L. 
ashlandi est affectée positivement par la température lors la période de croissance de 
l’espèce pendant les deux années (Chapitre II). La température agissant sur le 
métabolisme des copépodes (Hart and Bychek, 2011), les températures élevées pendant 
la période de croissance du calanoïde pourraient augmenter la production de jeunes 
stades dans le système qui coïnciderait avec la présence de prédateurs et de 
compétiteurs inter- et intra-spécifiques (Chapitre I et II).  
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En plus de la température, la mortalité des jeunes stades calanoïdes est 
également contrôlée par la densité-dépendance. Cet effet de la densité dépendance peut 
résulter des processus de compétition et de prédation. Les nauplii commençant 
vraisemblablement une alimentation exogène à partir du stade N3 (Tóth and Kato, 
1996), la mortalité observée pour la paire de stade Œufs-N3 du calanoïde dans le 
Chapitre II pourrait ainsi résulter d’une compétition avec les stades C4 à C6 de L. 
ashlandi pour des sources communes de nourriture. Certaines espèces de diaptomidés 
possèdent un comportement prédateur	(Anderson, 1970). Par conséquent, l’effet de la 
densité-dépendance pourrait également être expliqué par un cannibalisme actif des 
stades C4 à C6 de L. ashlandi envers les jeunes stades pour une ressource alimentaire 
commune. Les résultats observés au Chapitre III confirment la présence de 
cannibalisme (prédation intraguilde intraspécifique) chez les adultes L. ashlandi ainsi 
que leur comportement omnivore. Toutefois, l’effet de la densité dépendance diffère 
entre les deux années d’étude. Tout d’abord, une différence interannuelle dans l’effet 
de la densité-dépendance du calanoïde est observée dans le Chapitre II. Cette différence 
interannuelle pourrait être liée à la capacité de Leptodiaptomus sp. à exploiter d’autres 
ressources alimentaires comme le microzooplancton (Bundy et al., 2005) contenu dans 
la fraction 75–250 µm de la matière organique particulaire, observé dans le 
Chapitre III. De plus, la mortalité chez les jeunes stades calanoïdes est également liée 
à la prédation des stades C4–C6 du cyclopoïde D. bicuspidatus thomasi en 2006, ce qui 
suggère une prédation active par cette espèce dominante sur les nauplii calanoïdes 
(McQueen, 1969; Moore, 1979) tel qu’observé dans le Chapitre III. Enfin, l’effet de la 
densité dépendance des deux principaux cladocères du lac Saint-Jean Bosmina sp. et 
Daphnia spp. (Chapitre I) sur la mortalité de la paire de stade Œufs-N3 est absent en 
2007. Cette absence pourrait être expliquée par l’efficacité de Bosmina sp. à pouvoir 
changer de sources de nourriture et à exploiter d’autres ressources, lui permettant ainsi 
d’éviter une compétition interspécifique avec les nauplii calanoïdes (DeMott, 1982). 
Toutefois, l’effet de la densité dépendance provenant de ce cladocère est présent en 
2006 et serait vraisemblablement due à la floraison printanière phytoplanctonique 
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précoce suivi par de faibles biomasses phytoplanctoniques pendant la période de 
croissance de L. ashlandi. Durant cette période, Bosmina sp. pourrait alors être 
incapable de changer de source de nourriture et être forcé d’utiliser la même source de 
nourriture que les nauplii calanoïdes. Toutefois, la variabilité interannuelle de l’effet 
de la densité dépendance provenant de ce cladocère sur les jeunes calanoïdes peut 
également être lié à la variabilité interannuelle de la pression de prédation des jeunes 
de l’année d’éperlans arc-en-ciel du lac sur le cyclopoïde et la calanoïde (Chapitre I). 
En ce qui concerne Daphnia spp., cet efficace compétiteur avec les nauplii pour le 
phytoplancton, L. ashlandi pourrait progressivement l’éliminer du lac par compétition 
interspécifique, et par conséquent neutraliser la compétition interspécifique avec les 
nauplii (Hansen and Hairston, 1998; Hazelwood and Parker, 1963). 
 
 
Contrôle du recrutement des deux populations de copépodes  
La dynamique des populations de copépodes d’écosystèmes marins et d’eau 
douce est contrôlée par de forces descendantes et ascendantes dont les effets peuvent 
être combinés (Heath et al., 2008; Plourde et al., 2009a; Seebens et al., 2007; Twombly 
et al., 2007). Les résultats du Chapitre II illustrent les forces qui agissent sur la 
dynamique de populations des deux principales espèces de copépodes du lac Saint-Jean 
à travers la régulation du recrutement de ces deux espèces. Le recrutement et les 
facteurs contrôlant le recrutement diffèrent suivant les deux populations de copépodes. 
Le recrutement des jeunes stades de L. ashlandi apparaît être plus faible que celui de 
D. bicuspidatus thomasi. Les patrons saisonniers d’abondance des stades tardifs de 
nauplii de cyclopoïdes coïncidant avec ceux du taux de production d’œufs de la 
population, le recrutement du cyclopoïde au lac Saint-Jean est donc contrôlé par la 
reproduction de la population pendant les deux années soit un contrôle exercé par des 
forces ascendantes (bottom-up control). Contrairement au cyclopoïde, le recrutement 
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du calanoïde est contrôlé différemment suivant les deux années. Le contrôle peut être 
exercé par la reproduction (forces ascendantes) et la mortalité (forces descendantes). À 
l’été 2006 et en 2007, le recrutement était contrôlé par la reproduction. De forts taux 
de production d’œufs de la population résultaient en une augmentation du taux de 
recrutement des jeunes stades de nauplii et de fortes abondances des stades tardifs de 
nauplii alors que la survie des jeunes stades était faible. En revanche, à l’automne 2006, 
la mortalité contrôlait le recrutement de la population du calanoïde. Un fort taux de 
recrutement des jeunes stades de nauplii et de fortes abondances des stades tardifs de 
nauplii étaient présents pendant une survie élevée des jeunes stades. La différence 
interannuelle dans le contrôle du recrutement du calanoïde du lac Saint-Jean pourrait 
résulter de la variabilité interannuelle de la dynamique saisonnière de la biomasse 
phytoplanctonique tel que suggéré dans le Chapitre II et également de la variabilité 
interannuelle dans la pression de prédation des jeunes éperlans de l’année observée 
dans le Chapitre I. 
 
 
CONCLUSION  
Cette thèse est la première étude synoptique réalisée sur la dynamique du 
zooplancton au lac Saint-Jean. Elle est la première à décrire la dynamique de la 
communauté de crustacés zooplanctoniques du lac et sa composition. Elle est 
également la première en limnologie à utiliser une approche transversale pour analyser 
la démographie de deux populations de copépodes. Les éléments apportés dans le cadre 
de cette thèse doctorale exposent comment les facteurs environnementaux (abiotiques 
et biotiques) peuvent influencer la dynamique du zooplancton au lac Saint-Jean.  
Les résultats de cette étude ont montré une variabilité saisonnière et spatiale 
dans les assemblages zooplanctoniques de la communauté. Cette hétérogénéité 
saisonnière et spatiale apparaît être influencée par la température, la production 
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primaire et la prédation des vertébrés. La dynamique saisonnière du zooplancton du lac 
Saint-Jean a présenté une variabilité interannuelle qui semble être liée à une production 
primaire précoce et à une variabilité interannuelle de la pression de prédation des jeunes 
larves d’éperlans arc-en-ciel. Au niveau de la dynamique des populations des deux 
principaux copépodes du lac, les patrons de mortalité et de recrutement diffèrent d’une 
espèce à l’autre, tout comme le contrôle de la mortalité des jeunes stades et du 
recrutement de la population de ces deux copépodes. La mortalité des jeunes stades de 
copépodes est influencée par la température et des facteurs de densité dépendance 
(compétition intra et interspécifique et cannibalisme) bien que des variations 
interannuelles soient présentes dues à l’influence de la production primaire 
probablement de la prédation de vertébrés. L’omnivorie, la prédation intraguilde et 
l’allochtonie, composantes caractérisant le réseau trophique pélagique du lac, 
impliquent l’existence de liens trophiques complexes au sein de la communauté 
zooplanctonique et à l’intérieur de l’écosystème pélagique du lac Saint-Jean. 
L’ensemble de cette thèse indique que la régulation de la dynamique du zooplancton 
au lac Saint-Jean n’est pas simplement gouvernée par des forces ascendantes ou 
descendantes mais par un couplage entre des interactions complexes entre les espèces 
zooplanctoniques et les fluctuations de l’environnement. Par conséquent, la 
compréhension de la dynamique du zooplancton au lac Saint-Jean passe par l’étude des 
connexions entre les organismes zooplanctoniques et l’influence de l’environnement 
sur ces populations. 
Cette étude représente une contribution importante en limnologie puisqu’elle 
est la seule à avoir utilisée l’approche par analyse transversale (vertical life table) pour 
estimer les taux stade-spécifiques de mortalité, de survie et du recrutement chez deux 
espèces de copépodes d’eau douce. Ces estimations ont ensuite permis d’identifier les 
facteurs environnementaux gouvernant ces populations. Alors que cette approche est 
couramment utilisée dans les analyses démographiques de populations de copépodes 
marins, elle n’est pas employée en limnologie. Cette étude pourrait alors devenir un 
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précurseur en limnologie pour utiliser plus fréquemment cette approche et ainsi 
améliorer les connaissances sur les populations zooplanctoniques d’eau douce ainsi que 
sur les facteurs environnementaux les gouvernant. 
Cette étude est également la première à s’intéresser à la production secondaire 
du lac en décrivant la communauté de crustacés zooplanctoniques ainsi que ces 
variations temporelle et spatiale. Elle permettra ainsi peut-être à contribuer à la gestion 
des espèces aquatiques exploitées du lac Saint-Jean en apportant des connaissances 
nécessaires sur la production secondaire du lac, composante essentielle de l’écosystème 
que représente le lac Saint-Jean et source de nourriture des poissons fourrages du lac 
qui eux-mêmes constituent une source de nourriture indispensable aux espèces de 
poisson d’intérêt sportif. Indirectement, l’étude de la dynamique du zooplancton au lac 
Saint-Jean peut par conséquent contribuer à améliorer la qualité de la pêche sportive 
dont les répercussions peuvent être ressenties sur l’économie de la région. 
Enfin pour conclure, cette thèse pourrait servir de prémices dans la genèse du 
lac Saint-Jean en tant que sentinelle des impacts anthropogéniques aussi bien au niveau 
des impacts directs que des impacts indirects liés au réchauffement climatique (Adrian 
et al., 2016; Adrian et al., 2009). Cette étude a donné un aperçu de la réponse du lac à 
l’impact d’une débâcle précoce sur la production primaire et sur la production 
secondaire ainsi que sur les forces environnementales gouvernant les communautés 
zooplanctoniques. Cet aperçu vient renforcer tout le potentiel de ce projet. Un 
monitorage pourrait ainsi être créer pour différentes variables physico-chimiques 
(température, P, N, ...) et biologiques (Chl a, changement dans les communautés 
phytoplanctoniques et zooplanctoniques, ...) pour suivre l’évolution de ces variations 
interannuelles. Ces données pourraient ensuite être intégrées dans des modèles de 
prédiction pour suivre l’impact du réchauffement climatiques sur l’écosystème du lac. 
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PERSPECTIVES DE RECHERCHE 
Cette thèse doctorale s’est intéressée à la dynamique du zooplancton au lac 
Saint-Jean, un réservoir boréal oligotrophe de la région Saguenay-Lac-Saint-Jean. 
L’étude de la dynamique de la structure des communautés de crustacés 
zooplanctoniques a mis en évidence la domination de deux espèces de copépodes dans 
cette communauté (Chapitre I) conduisant cette thèse à se concentrer sur ces deux 
organismes, connaissant de plus leur importance dans la diète des larves d’éperlan arc-
en-ciel, poisson fourrage clé du lac. Les résultats obtenus au cours de cette étude font 
ressortir plusieurs perspectives de recherche qui pourraient faire directement suite à 
cette thèse. Toutefois, les axes de recherche proposés ci-dessous ne sont pas exhaustifs 
car une multitude d’études pourrait voir le jour, l’écosystème que propose le lac Saint-
Jean restant encore un vaste sujet à explorer tant sur la faune pélagique que benthique 
ainsi que sur la faune ichthyenne. 
 
 
Temps de développement ontogénique et production d’œufs 
Lors de l’étude démographique des deux principales espèces de copépodes du 
lac (Chapitre II), l’approche par analyse transversale permettant l’estimation des taux 
stade-spécifiques de mortalité, puis ensuite des taux de survie et de recrutement, 
requiert les temps de développement de tous les stades ontogéniques des copépodes 
ainsi que la production d’œufs par femelle. Au cours de ce étude, l’acquisition de telles 
variables a été essentielle pour évaluer rigoureusement ces différents taux. La 
littérature a fourni les éléments capables d’obtenir ces variables même si elles n’étaient 
pas intrinsèques au lac ni aux deux espèces dominantes de copépodes du lac pour la 
plupart. Toutefois, elles s’apparentaient le plus possible à ces deux espèces pour obtenir 
des résultats cohérents à notre système d’étude. Les études sur les temps de 
développement des copépodes et la production d’œufs par femelle est très restreinte en 
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limnologie et plus spécifiquement en limnologie des écosystèmes boréaux comparée à 
l’océanographie. Pour une même espèce, le temps de développement embryonnaire 
peut différer suivant les lacs étudiés (Cooley and Minns, 1978). De ce fait, avec 
l’importance des temps de développement et de la fécondité dans les études de la 
dynamique de population de copépodes et de la production secondaire, il semblerait 
opportun d’évaluer les temps de développement ontogénique ainsi que la production 
d’œufs pour D. bicuspidatus thomasi et L. ashlandi, les deux principales espèces de 
copépodes du lac Saint-Jean. Cette étude pourrait être réalisée par une approche 
expérimentale en laboratoire qui devrait prendre en considération à la fois l’influence 
thermique et nutritive du lac compte tenu de l’importance de ces deux facteurs 
environnementaux sur ces variables (Jiménez-Melero et al., 2012; Jiménez-Melero et 
al., 2005; Liu et al., 2015). L’effet d’un gradient thermique et nutritif sur les temps de 
développement et sur la production d’œufs par les femelles permettrait de prendre en 
compte l’effet de la variabilité saisonnière de ces deux facteurs environnementaux. De 
plus, cette étude contribuerait à approfondir les connaissances sur l’écologie des 
copépodes de lacs boréaux (seuil de tolérance thermique et seuil nutritif), également 
sur D. bicuspidatus thomasi et L. ashlandi, deux espèces qui sont largement distribuées 
en Amérique du Nord (Barbiero et al., 2014; Hann and Salki, 2017; Nowicki et al., 
2017; Pinel-Alloul et al., 2013; Watkins et al., 2017) et de manière générale sur les 
réponses potentielles des copépodes liées au réchauffement climatique.  
 
 
Taux d’ingestion et impact de la prédation intraguilde 
Ce travail de thèse a démontré que la mortalité des jeunes stades (Œufs–N3) 
des deux espèces dominantes de copépodes du lac Saint-Jean était influencée par le 
cannibalisme des stades tardifs de C4 à adultes (Chapitre II) et également que cette 
prédation intraguilde intraspécifique était également exercée par ces adultes sur les 
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jeunes stades copépodites cyclopoïdes et calanoïdes (Chapitre III). Pour faire suite à 
ces résultats et améliorer notre compréhension sur la prédation intraguilde de ces deux 
espèces dans cet écosystème pélagique, il serait opportun de déterminer les taux 
d’ingestion sur les nauplii et les jeunes stades copépodites de ces deux espèces pour les 
trois stades considérés dans le Chapitre II soit les stades copépodites C4, C5 et adultes 
connus pour être des stades omnivores (Chapitre III). Une approche expérimentale en 
mésocosmes permettrait d’étayer si les pertes observées dans le recrutement dans ces 
communautés dans le Chapitre II sont dues en partie à la prédation intraguilde et de 
connaître l’impact de cette prédation intraguilde sur les deux principales populations 
de copépodes du lac Saint-Jean. Cette étude expérimentale pourrait également répondre 
à certaines questions dans le but de connaître plus précisément les préférences et les 
comportements alimentaires de ces deux copépodes. Tout d’abord, elle permettrait 
d’identifier l’espèce ayant le plus fort impact sur la mortalité des nauplii et des jeunes 
stades copépodites des deux principales populations de copépodes du lac Saint-Jean. 
Sachant que le cyclopoïde entre en diapause à l’été, que la phénologie du calanoïde 
semble varier suivant les années en fonction de la phénologie de la biomasse 
phytoplanctonique et de la phénologie des prédateurs vertébrés comme les jeunes 
éperlans de l’année et les autres poissons fourrages du lac Saint-Jean (Chapitre I) et 
que de plus, la présence du calanoïde peut s’étendre du printemps jusqu’au début de 
l’automne, il semble alors pertinent de connaître un tel impact sur ces populations. 
Ensuite, cette approche expérimentale permettrait également de connaître quels stades 
parmi les derniers stades ontogéniques sont les plus enclins à engendrer une forte 
mortalité sur les nauplii. Enfin, cette étude pourrait également appuyer les résultats du 
Chapitre III quant au comportement alimentaire du calanoïde qui est couramment 
défini comme herbivore (Hampton et al., 2006; Torke, 2001) alors que certaines 
espèces de la famille des diaptomidés sont décrites comme omnivores (Brandl, 2005; 
Bundy et al., 2005) et que son niveau trophique observé dans cette thèse (Chapitre III) 
soutient un comportement alimentaire omnivore. L’étude expérimentale permettrait 
finalement de savoir si la pression de la prédation intraguilde à l’intérieur de la 
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communauté zooplanctonique du lac pourrait être supérieure à la pression de prédation 
exercée par les vertébrés et plus spécifiquement les larves d’éperlan arc-en-ciel, comme 
l’a suggéré Makler-Pick et al. (2017). Ces résultats pourraient apporter une information 
notable si de futurs ensemencements sont prévus dans le lac pour contrer les 
fluctuations d’abondance de cette espèce fourrage clé et assurer une gestion durable 
des espèces de poissons pour la pêche sportive au lac Saint-Jean. 
 
 
Allochtonie, ressources et consommateurs du réseau trophique à une échelle plus 
fine 
Les résultats du Chapitre III ont mis en évidence que le réseau trophique 
pélagique du lac Saint-Jean était supporté par la présence de matière organique 
autochtone et allochtone. Certaines espèces de crustacés zooplanctoniques présentées 
dans cette thèse possèdent des signatures isotopiques en carbone caractéristiques de 
l’assimilation sélective de carbone allochtone. Cette assimilation de la matière 
organique terrestre semble se transmettre vers les niveaux trophiques supérieurs 
(Tanentzap et al., 2014). Les résultats du Chapitre III montrent que cette signature 
allochtone peut être également présente chez les larves d’éperlan arc-en-ciel, poisson 
fourrage clé du lac. L’importance de la présence de carbone allochtone varie suivant 
les lacs, suivant les saisons, suivant les espèces zooplanctoniques et son mode 
d’intégration apparaît également différer suivant les organismes (Berggren et al., 
2015a; Berggren et al., 2010; Cole et al., 2011; Emery et al., 2015; Hiltunen et al., 
2017; Solomon et al., 2011; Vlah et al., 2017). Le carbone allochtone peut être intégré 
soit directement à partir de la matière organique particulaire allochtone soit 
indirectement à partir des protozoaires et de la chaîne microbienne présents dans la 
matière organique dissoute (Berggren et al., 2014). Alors que le réseau trophique 
pélagique du lac Saint-Jean suggère une contribution de la matière allochtone qui varie 
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temporellement, il pourrait être intéressant de pouvoir estimer temporellement la part 
allouée au carbone autochtone et allochtone chez ces copépodes, leurs prédateurs et 
leurs ressources (Emery et al., 2015; Wilkinson et al., 2013a). De plus, la présence de 
l’omnivorie et de la prédation intraguilde chez certaines espèces zooplanctoniques dont 
les deux principales espèces de copépodes du lac Saint-Jean engendrent des 
interactions trophiques complexes dans la communauté zooplanctonique du lac. La 
simple utilisation des isotopes stables de carbone et d’azote n’apparaît pas toujours 
suffisante pour révéler cette complexité dans ce réseau trophique. Une étude pourrait 
ainsi compléter cette thèse en étant basée sur l’utilisation de l’isotope stable 
d2H (marqueurs permettant de quantifier la contribution de la matière allochtone) 
couplée à l’utilisation des acides gras, robustes traceurs trophiques permettant 
l’exploration des contributions alimentaires à une échelle plus fine que les isotopes 
stables en étant plus spécifiques à la source alimentaire que l’abondance isotopique 
d13C (Emery et al., 2015; Hondula et al., 2014; Nielsen et al., 2017; Taipale et al., 
2015; Taipale et al., 2016; Vander Zanden et al., 2016; Vlah et al., 2017; Wilkinson et 
al., 2015). En incorporant ces traceurs dans un modèle de mélange, cette étude 
permettrait de contraster les différents apports en carbone dans la diète de ces 
organismes zooplanctoniques à partir de différentes sources alimentaires telles que 
bactéries, groupes algaux, nauplii (Galloway et al., 2015; Galloway et al., 2014). Cette 
étude permettrait d’identifier plus précisément les différentes sources à l’origine de la 
prédation intraguilde, également d’apporter des éléments complémentaires sur le 
cannibalisme des nauplii de copépodes du lac (Chapitre II et III) et enfin d’approfondir 
et d’améliorer les connaissances sur le comportement alimentaire opportuniste de D. 
bicuspidatus thomasi et de L. ashlandi ainsi que sur l’écologie du zooplancton des lacs 
boréaux. 
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Récurrence et série temporelle à long terme  
Dans les Chapitres I et II, les résultats ont fait apparaître des variations 
interannuelles dans la communauté zooplanctonique ainsi que dans les forces 
environnementales gouvernant la communauté du calanoïde L. ashlandi. La variabilité 
interannuelle peut être cyclique et pour pouvoir observer des récurrences, des séries 
temporelles sont alors nécessaires sur le long terme (Kerimoglu et al., 2012; Winder 
and Jassby, 2011; Winder et al., 2009). Ces résultats étant basés sur deux années 
consécutives, la récurrence de cette variabilité n’est pas visible et il est par conséquent 
difficile de savoir si ces variations interannuelles sont exceptionnelles ou le fait d’une 
débâcle précoce du lac ayant entraîné un changement de la phénologie 
phytoplanctonique. Cette variabilité interannuelle dans la phénologie du phytoplancton 
montre la nécessité d’un monitorage à long terme du phytoplancton ainsi que du 
zooplancton. Il serait intéressant et pertinent d’étudier la dynamique du zooplancton du 
lac Saint-Jean avec une série temporelle longue de plusieurs années pour ainsi 
déterminer si la variabilité interannuelle dans la phénologie des copépodes et dans la 
dynamique de leurs populations serait due aux effets directs d’un réchauffement 
climatique et/ou à des effets indirects d’une altération des forces ascendantes et 
descendantes sur ces populations engendrée par le réchauffement climatique (Kvile et 
al., 2016; Thackeray, 2012; Thackeray et al., 2016; Vadadi-Fülöp and Hufnagel, 2014; 
Velthuis et al., 2017; Weydmann et al., 2018). De telles séries temporelles seraient 
également utiles pour prévoir et évaluer sur le long terme l’effet du réchauffement 
climatique sur les populations zooplanctoniques (Carter et al., 2017) comme celles du 
lac Saint-Jean ainsi que sur sa production secondaire et l’écosystème qu’elle supporte.  
Parallèlement à une série temporelle plus longue, la période d’échantillonnage 
pourrait également s’étendre sur une année entière ou du moins se prolonger en hiver. 
Les résultats du Chapitre I et II ont montré une légère augmentation dans le patron 
saisonnier d’abondance de L. ashlandi et dans la production d’œufs de D. bicuspidatus 
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thomasi en octobre. La présence de ce calanoïde pendant l’hiver a déjà été reportée au 
lac Washington ainsi que dans des régions subarctiques (Comita and Anderson, 1959; 
Moore, 1979; Winder et al., 2009) tout comme le cyclopoïde présent tard à l’automne 
et en hiver au lac Erié (Andrews, 1953; Watson, 1976). La présence de convection sous 
la couverture de glace jouant un rôle important dans le transport de l’oxygène dissous, 
le maintien de populations zooplanctoniques pendant l’hiver avec certaines espèces 
ayant une abondance plus importante en hiver et une reproduction plus active à la fin 
de la période hivernale, l’importance de l’accumulation de lipides algaux tard à 
l’automne et au début de l’hiver servant de réserves pour la reproduction et la survie 
des copépodes et des cladocères, sont autant d’éléments incisifs qui illustrent la portée 
majeure de l’étude de la saison hivernale pour mieux comprendre l’écologie des 
communautés zooplanctoniques printanière et estivale du lac Saint-Jean (Grosbois et 
al., 2017; Grosbois and Rautio, 2017; Hampton et al., 2017; Mariash et al., 2017; 
Rautio et al., 2000; Schneider et al., 2017; Yang et al., 2017). La présence 
d’organismes zooplanctoniques pendant les périodes automnale et hivernale pourrait 
alimenter les invertébrés et les poissons fourrages clés du lac Saint-Jean. L’extension 
de l’échantillonnage pendant ces périodes pourrait ainsi participer à une meilleure 
gestion des poissons fourrages clés du lac Saint-Jean dont certaines espèces comme la 
perchaude et le grand brochet se reproduisent au moment de la débâcle du lac (Plourde-
Lavoie et al., 2018; 2016a; 2017a) et pourraient alors compléter leur diète avec ces 
organismes pour assurer leur reproduction et/ou maintenir leurs besoins physiologiques 
(Eloranta et al., 2013).  
L’allongement de la période d’échantillonnage permettrait également de voir si 
les organismes zooplanctoniques tels que les principaux copépodes et cladocères du lac 
Saint-Jean utilisent ou non des ressources allochtones comme sources alternatives de 
nourriture pendant l’automne et l’hiver (Berggren et al., 2015a; Tanentzap et al., 2017) 
et si l’utilisation de ces ressources allochtones pendant ces périodes assurent ou non 
 163 
	
des réserves pour leur reproduction et leur métabolisme (Grosbois et al., 2017; 
Schneider et al., 2017). 
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